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UBER DEN FETTSTOFFWECHSEL 
KEIMENDER KURBISSAMEN. 


Von 
WOoLFRAM HEUMANN. 


Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 15. Juni 1943.) 


I. Einleitung. 

Uber den Chemismus der biologischen Fettbildung sind wir trotz 
beachtlicher Ergebnisse neuerer Untersuchungen noch sehr unzureichend 
informiert. Die Fiscuersche Theorie der Kohlehydratreduktion steht 
immer noch neben den Theorien, die in biologischen Zuckerspaltprodukten, 
vor allem dem Acetaldehyd, die Elementarbausteine der biologischen 
Fettsäuresynthese sehen. Solange es indes nicht gelingt, mit diesen 
vermeintlichen Zwischenprodukten eine raschere Bildung von Fettsäuren 
zu erzielen als mit Kohlehydraten, stört die Möglichkeit der intermediären 
Kohlehydratresynthese aus den Spaltprodukten jede sichere theoretische 
Ausdeutung der experimentellen Ergebnisse. 

Günstiger liegen die Aussichten, den Chemismus des Fettabbaues 
in der Pflanze zu ermitteln. Wenn auch über diese Frage die Angaben 
der Literatur weit auseinandergehen, so hängt das nur zum geringen Teil 
mit der Verschiedenheit der angewandten Methoden zusammen. Von 
weiterreichendem Einfluß ist das ungleiche Verhalten der einzelnen 
Objekte. So verläuft der Fettabbau in der ruhenden Lindenrinde nach 
WETZEL (1) grundsätzlich anders, als zum Beispiel in keimenden Fett- 
samen. Der Vergleich der Ergebnisse der vorliegenden Arbeit mit den 
Untersuchungen von MATTHES (2) oder Ivanow (3) zeigt mit aller Evi- 
denz, daß auch die verschiedenen Arten von Fettsamen sich im Ablauf des 
Fettabbaues in wesentlichen Punkten unterscheiden. Auch die biologische 
Verwendung des Fettes und damit seine physiologische Bedeutung sind 
bei den verschiedenen Fettsamen nicht einheitlich. 

Aus diesen Gründen wurde in den folgenden Untersuchungen an- 
gestrebt, den Fettstoffwechsel bei der Keimung eines bestimmten Objekts 
möglichst umfassend, also auch in seinen Beziehungen zu anderen Stoff- 
wechselsphären, zu untersuchen. Da mir nur eine beschränkte Zeit zur 
Durchführung der Arbeit zur Verfügung stand, mußte ich mich auf die 
Untersuchung des Fettabbaues beschränken. Es wird aber von anderer 
Seite dasselbe Versuchsmaterial noch auf Glycerin-, Kohlehydrat-, 
Eiweiß- und Säurestoffwechsel untersucht werden. Außerdem wird eine 
Fermentanalyse angestrebt. Als Versuchsobjekte werden keimende 
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Kürbissamen gewählt, weil diese ihrer Größe wegen besonders geeignet 
erschienen, und weil ihre Fette durch FROELICH (4) schon eingehend unter- 
sucht und definiert worden sind. Außerdem lagen einige physiologische 
Untersuchungen über dieses Objekt vor [JEecorow (5), ZELLER (6), 
Enser (7), WEBER (8)], die zur vergleichenden Ergänzung der eigenen 
Ergebnisse herangezogen werden konnten. Andererseits waren die in der 
Literatur vorliegenden Versuchsergebnisse keineswegs ausreichend, um 
ein befriedigendes Bild vom physiologischen Ablauf des Fettabbaues 
zu vermitteln. 

In vorliegender Arbeit sollen folgende Teilfragen eingehender unter- 
sucht werden: 

1. Die Hydrolyse des Fettes und die Entstehung von Di- und Mono- 
glyceriden. Literaturangaben weisen darauf hin, daß der größte Teil 
der Fette in ruhendem Samen als Triglyceride vorliegt [ENGeL (9), 
GERLOFF (10)], seltener wurden Diglyceride gefunden und Monoglyceride 
sind bisher noch nicht mit Sicherheit nachgewiesen. Es darf als gesichert 
gelten, daß der Fettabbau mit einer fermentativen Hydrolyse der Glyceride 
beginnt. Dagegen ist die Frage der Fermentaffinität zu den einzelnen 
Glyceriden noch weitgehend zu klären. Wird nur eine Estergruppe bevor- 
zugt, so werden Di- bzw. Monoglyceride entstehen ; werden letztere leichter 
angegriffen, so wird es nicht zu einer stärkeren Anhäufung dieser Körper 
kommen. Auch die zeitliche Folge der Aktivitätssteigerung der Lipase 
zu derjenigen der desmolytischen Fermente ist von Interesse. Es liegen 
Versuchsergebnisse vor, wonach die Wachstumsanregung der Versuchs- 
pflanze hierfür von ausschlaggebender Bedeutung ist, so daß also eine 
physiologische Korrelation zwischen Wachstum und Modus des Fett- 
abbaues besteht [WETZEL (1)]. 

2. Chemismus des Fettsäureabbaues mit Identifizierung der ent- 
stehenden Intermediärprodukte. 

3. Umwandlung des Fettes in Kohlehydrate und Bestimmung des 
ökonomischen Quotienten dieses Vorganges auf Grund der Fettabnahme 
und Trockengewichtszunahme im Verlauf der Entwicklung dunkel ge- 
zogener Keimlinge. 

4. Der Respirationsgaswechsel im Verlauf der Keimung. 


II. Methodik. 


1. Das Untersuchungsmaterial. 

Die erste Aufgabe war die Beschaffung eines gut ausgereiften, groB- 
kernigen, gleichmäßigen und keimfähigen Saatgutes von Cucurbita pepo. 
Die Firma Dippe AG., Quedlinburg, lieferte ausreichende Mengen 
Kürbissamen der Sorte ,,Zentner, großer gelber, gelbkörnig‘, die unseren 
Ansprüchen weitgehend gerecht wurden. 
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2. Versuchsanstellung. 

a) Bezugsgröße. Die Kerne wurden sortiert und die Samen mittlerer 
Größe für die Versuche verwendet. Das Gewicht von je 50 Stück dieser 
Kerne im lufttrockenen Raum schwankt nur unbedeutend, es betrug 
im Durchschnitt 29 g. Auf dieses Durchschnittsgewicht wurden die ge- 
fundenen Werte bezogen. Da von rund 100 zur Keimung angesetzten 
Samen nur 50 nach Gleichmäßigkeit in der Entwicklung ausgesuchte 
Pflänzchen zur Verarbeitung kamen, muß man kleine Gewichtsschwan- 
kungen mit in Kauf nehmen, die jedoch durch die große Zahl der ver- 
wendeten Keimpflanzen in engen Grenzen gehalten werden. 


b) Die Keimung. Die Schale der Kürbiskerne ist sehr reich an Pektinen, 
die einen ausgezeichneten Nährboden für Pilze abgeben, die den Keim- 
verlauf stören ; außerdem ist die Schale hart und verzögert trotz 6stündiger 
Quellung den Austritt der Wurzel. Sie mußte also vor der Keimung ent- 
fernt werden. Nach einigen Vorversuchen ergaben sich die folgenden 
optimalen Bedingungen für das untersuchte Objekt: Rund 100 ausge- 
suchte Samen wurden im Thermostat bei 26°C in destilliertem Wasser 
von gleicher Temperatur 6 Stunden der Quellung überlassen. Dann 
wurden die Samen vorsichtig entschält, in Keimschalen auf angefeuchtetem 
Filtrierpapier ausgelegt, mit feuchtem Zellstoff bedeckt und wieder 
in den dunklen, auf 26°C eingestellten Thermostaten gestellt. Vor dem 
Austrocknen und zu großer Nässe sind die Keimlinge zu schützen. Unter 
sorgfältig kontrollierten Versuchsbedingungen keimten die Samen zu 
80—90% und entwickelten sich gleichmäßig. 

In mehreren Vergleichsversuchen wurden sehr gut übereinstimmende 
Werte erhalten. Bis zum 9. Tage entwickelten sich die Pflänzchen gut, 
zeigten dann aber bei längerer Keimdauer glasige Stellen an der Übergangs- 
stelle vom Hypokotyl in die Kotyledonen und wuchsen nicht weiter. Wenn 
man indes von 3tägigen Keimlingen die Kotyledonen mit einem kurzen 
Hypokotylstück abschnitt, so konnte dieser Steckling sich neu bewurzeln. 
Diese Operation konnte wiederholt werden, und auf diese Weise gelang es, 
das Pflänzchen 11 Tage gesund am Leben zu erhalten und den Fettabbau 
weiter zu verfolgen. 

3. Methodik der Fettanalyse. 

Einen erschöpfenden Überblick über die Methodik der Fettanalyse 
gibt KaurMann in Kress Handbuch der Pflanzenanalyse (11). Die in 
vorliegender Arbeit angewandten Methoden der Keimlingsverarbeitung 
und der Bestimmung der Fettkennzahlen entstammen fast restlos dem 


Bericht KAUFMANNSs. 

a) Fettextraktion. Die 50 Kerne bzw. Keimlinge werden in der Reibschale 
sehr gründlich, mindestens 45 Minuten, zerrieben. Um das Lösungsmittel an die 
Stellen der Fettspeicherung gelangen zu lassen, müssen die einzelnen Zellen zerstört 
sein. Mit etwas absolutem Alkohol wird der Pflanzenbrei quantitativ auf ein 
1* 
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gewogenes Uhrglag gebracht und die Substanz im Vakuum über Phosphorpentoxyd 
bei 45°C 10—14 Stunden getrocknet. Die Fettextraktion mit Petroläther kann nur 
in vollständig entwässertem Material quantitativ durchgeführt werden. Die Gefahr, 
daß die ungesättigten Fettsäuren beim Trocknen oxydieren, oder daß durch Lipase- 

wirkung Hydrolyse der Fette eintritt, ist bei dieser Versuchsanordnung so gut 
wie ausgeschlossen. Die gleichbleibenden Kennzahlen bei ungekeimtem und kurz- 

fristig angekeimtem Material bestätigen diese Annahme. Nach 12—16 Stunden ist 
Gewichtskonstanz erreicht, das Material wird vom Uhrglas abgeschabt, erneut zer- 
rieben und die Pflanzensubstanz in üblicher Weise in Soxhlet mit Petroläther, Siede- 

punkt 30—50° C, extrahiert. Die Extraktion mit Petroläther hat den großen Vorteil 
vor anderen Lösungsmitteln,daß Petroläther die Oxysäuren und ihre Glyceride nicht 
löst [KauFMann (11)]. Sollten sich beim Trocknen der Pflanzensubstanz doch geringe 
Mengen von Oxysäuren durch Oxydation aus Öl- oder Linolsäure gebildet haben, 
so gehen sie nicht in den Petrolätherextrakt. Auch Glycerin ist nach unseren Er- 
fahrungen absolut unlöslich in Petroläther. Nach, 6 Stunden wird die Extraktion 
unterbrochen, die Substanz wieder zerrieben und anschließend weitere 12 Stunden 
extrahiert. Kontrollversuche erwiesen, daß unter diesen gen die Öl- 

extraktion vollständig war. Der Petroläther wird verjagt und das au ade Paraffin 
6—8 Stunden im Vakuum bei 45° C bis zur Gewichtskonstanz belassen. Es erscheint 
fraglich, ob der Aufschluß der Pflanzensubstanz mit 20—25%iger Kalilauge im 
Autoklaven bei 100—102° C, wie er von ZELLER (6) angewandt wurde, genaue Fett- 
werte ergibt. SCHWARZE (12) hat nämlich mit Benzin extrahiertes Öl mit 18% iger 
Kalilauge 1 Stunde bei 180° C im Autoklaven behandelt und gefunden, daß hierbei 
Körper entstehen, die den Refraktometerwert um 5—6% ändern. SCHWARZE 
vermutet, daß bei dieser Behandlung aus Phosphatiden möglicherweise Fettsäuren 
abgespalten werden. 

Das Öl ungekeimter Saat zeigt eine starke Fluoreszenz, hervorgerufen durch 
das Protochlorophyll des Samenhäutchens. Der Farbstoff stört jedoch die weitere 
Fettbestimmung nicht. Von gekeimten Samen läßt sich das Samenhäutchen 
leicht entfernen. Das Öl solchen enthäuteten Materials zeigt eine rein gelbe Farbe, 
deren Intensität mit der Dauer der Keimung etwas zunimmt. 


b) Bestimmung der Hydroxylzahl. Die Acetyl- und die Hydroxylzahlen bilden 
ein Maß für die in einem Fett vorhandenen freien Hydroxylgruppen, folglich kann 
man mit ihrer Hilfe den Gehalt eines Fettes an Di- und Monoglyceriden und an 
Oxysäuren bestimmen. Der Unterschied zwischen den beiden Kennzahlen besteht 
darin, daß im Fall der Acetylzahl der Verbrauch an Alkali auf 1 g des Acety- 
lierungsproduktes bezogen wird, während im Falle der Hydroxylzahl sich der 
Alkaliverbrauch auf 1g des nicht acetylierten Ausgangsproduktes bezieht. Da 
beide Zahlen zur Identifizierung derselben Gruppen eines Fettes bestimmt werden, 
empfiehlt Kaurmann (13) die Streichung der Acetylzahl aus der Literatur. Im 
Kürbiskernöl finden sich nur Spuren von Oxysäuren [FROELICH (4)]. Störend für 
die Auswertung der gefundenen Hydroxylzahl machen sich alle Stoffe mit acetylier- 
baren OH-Gruppen bemerkbar. Hierunter fallen unter anderem besonders das 
Glycerin, Oxysäuren und manche Wachse bzw. Wachsalkohole. 


Glycerin und Oxysäuren sind auf Grund ihreg Petrolätherunlöslichkeit leicht 
zu eliminieren, Wachse und Wachsalkohole lassen sich als Unverseifbares von den 
Seifen trennen, so daß ihre OH-Zahl gesondert bestimmt und in Abzug gebracht 
werden kann. Die in solcher Weise korrigierte Hydroxylzahl des Petrolätherauszuges 
ergibt ein Maß für die Menge der in ihm vorhandenen Di- und Monoglyceride. Die 
Hydroxylzahlbestimmung wurde nach dem von Kaurmann und Funke (14) 
verbesserten Verfahren mit Pyridin als Lösungsmittel und Acetylchlorid in Toluol 
als Acetylierungsgemisch durchgeführt. 
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c) Bestimmung der Säure-, Verseifungs-, Ester- und Kalizahlen. Säure- und Ver- 
seifungszahl wurden nach den Angaben von KAUFMANN (11) hintereinander be- 
stimmt. Die Differenz zwischen Verseifungs- und Säurezahl ergibt die Esterzahl. 
Kalizahl (K.Z.) wollen wir die Verseifungszahl der aus der Verseifung gewonnenen 
Gesamtfettsäuren nennen. Aus der Kalizahl läßt sich das mittlere Molekulargewicht 
des vorliegenden Fettsäuregemisches berechnen nach der Gleichung: 

Mittleres Molekulargewicht = = 

Die Bestimmung des Unverseifbaren führte ich nach Sprrz-Hönıg (11) im Petrol- 
ätherextrakt durch. 

d) Bestimmung der Jod- und Rhodanzahlen. Zur Jodzahlbestimmung verwendete 
ich die Methode von J. J. A. Wiss, die Rhodanzahl wurde nach KAUFMANN be- 
stimmt. Aus den beiden letzten Kennzahlen läßt sich der Gehalt an Linol-, Öl- und 
gesättigten Säuren errechnen, falls nur ein Gemisch dieser 3 Komponenten vorliegt: 











e=a+b+e. 
e = Einwaage, ' 
a = % Linolsäure = (J.Z. — Bh.) - 100 > 
90,61 
; 2 - Rh.Z. — J.Z.) - 100 
b=% Ölsäure = | 39:96 ) , 


c= % gesättigte Säuren = 100 — (a + b), 
theoretische Jodzahl der Linolsäure 181,22 
theoretische Rhodanzahl der Liriolsäure 90,61 


Jodzahl— Rhodanzahl 90,61 

89,96 = theoretische Jodzahl der Ölsäure, 

= theoretische Rhodanzahl der Ölsäure. 

Bestimmt man Jod- und Rhodanzahl, so braucht eine analytische Methode zur 
Trennung gesättigter und ungesättigter Fettsäuren nicht durchgeführt zu werden, 
da, wie FROELICH (4) zeigt, die Resultate der Berechnung aus Jod- und Rhodanzahl 
und die analytische Trennung nach eirier der üblichen Methoden mit Thalliumsulfat 
oder Bleiacetat gut übereinstimmende Werte ergeben. 

e) Der Gesamtanalysengang. Zur Untersuchung des Kürbiskernöls 
nach den einzelnen Keimungsabschnitten habe ich schließlich folgenden 
Gesamtanalysengang eingehalten: Das Gewicht des Rohöls des Petrol- 
ätherextraktes wird festgestellt und vom Trockengewicht der zerriebenen 
Samen abgezogen. Die Differenz ergibt das Gewicht der fettfreien 
Trockensubstanz (Resttrockengewicht). Von einem,aliquoten Teil des 
Rohöls bestimmte ich dann die Hydroxylzahl, vom Rest des Öls hinter- 
einander die Säurezahl und die Verseifungszahl. 

Bei Vorversuchen wurden die präformierten Fettsäuren (mit Alkohol- 
Petroläther ausgeschüttelt) und ihre Jod- und Rhodanzahl gesondert be- 
stimmt. Das erübrigt sich jedoch, da das prozentuale Mengenverhältnis 
der einzelnen Säuren zueinander in den präformierten Säuren und in 
Neutralfett gleich ist, und während der Keimung gleich bleibt. Aus 
der Seife werden die unverseifbaren Bestandteile ausgeschüttelt und be- 
stimmt. Wenn größere Mengen Unverseifbares vorliegen, kann hiervon 
noch die Hydroxylzahl getrennt bestimmt und die Hydroxylzahl der 
Fette entspreehend korrigiert werden. 
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Dann wurden die Gesamt-Fettsäuren mit verdünnter Schwefelsäure 
aus ihrer Seife in Freiheit gesetzt, mit Petroläther ausgeschüttelt und 
nach Verjagen des Petroläthers im Vakuum bei 45°C getrocknet. Ein 
aliquoter Teil diente zur Bestimmung der Kalizahl, vom Rest wurden 
die Jod- und Rhodanzahlen bestimmt. Aus den durch diesen Analysen- 
gang gefundenen Werten mußte es gelingen, Einsicht in wesentliche Punkte 
des Fettstoffwechsels bei der Keimung von Kürbissamen zu gewinnen. 
Von einer Bestimmung der Phosphatide konnte abgesehen werden, da 
nach WINTERSTEIN (11) der Phosphatidgehalt als Lecithin berechnet 
nur 0,55% der entschälten Kürbissamen beträgt. 


III. Eigene Ergebnisse 
und Besprechung der einschlägigen Literaturangaben. 
1. Allgemeiner Verlauf des Fettabbaues. 
Der Fettabbau des Kürbiskernöls ist gekennzeichnet durch den rapiden 


Verlauf, den dieser Vorgang zwischen dem 3. und 6. Tage nimmt (Tabelle 1, 
Abb. 2). 



































Tabelle 1. 
Keimtage 
0 3 4 5 6 7 8 11 
Fett ing .. 7,394 | 6,760 | 5,617 | 4,477 | 3,337 | 2,880 | 2,012 | 1,625 
Fettfreie Trocken- 
substanz in g . | 6,516 | 7,220 | 8,713 | 10,123 | 11,563 | 12,100 | 10,768 | 8,675 


Zeitlich entspricht diesem Fettabbau ein starkes Wachstum des 
Hypokotyls und der Wurzel des Keimlings. Der Fettgehalt von 50 Keim- 
lingen fällt von 6,76 bis auf 3,377 g, das ist von 23,31 auf 11,51%. 
Während dieser Zeit wächst das Hypokotyl von 1 auf 7 cm, und die Wur- 
zeln verlängern sich von 6,5 auf 18 cm (Abb. 1). Da die Fettsäuren nicht 
ins Hypokotyl wandern — bei gesonderter Extraktion von Kotyledonen 
einerseits und Hypokotyl und Wurzeln andererseits konnte in den 
letzteren in keinem Falle Fett gefunden werden —, wird also in dieser 
Zeit etwas über 50% des gesamten Fettes zum Aufbau anderer Substanzen, 
in erster Linie wohl von Kohlehydraten, und zur Atmung verbraucht, und 
zwar vollzieht sich die Umwandlung des Fettes bis zu fettfreien Substanzen 
innerhalb der Kotyledonen. Andere Autoren, die dasselbe Objekt be- 
arbeitet haben [ZELLER (6), ENsER (7), und WEBER (8)] bestätigen diese 
Feststellungen. MILLER (15) hingegen findet bei keimendem Helianthus 
ann.-Samen eine Wanderung der Fettsäuren ins Hypokotyl. Die Menge 
der von ihm gefundenen Fettsäuren war im Hypokotyl sogar größer 
als in den Kotyledonen. Diese Angabe bedarf im Hinblick auf ihre 
Bedeutung für das Problem der Fettwanderung in der Pflanze dringend 
weiterer experimenteller Bestätigung. 
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2. Das Schicksal der Fettspaltprodukte. 

Die Gewichtsinderungen der fettfreien Trockensubstanz, in der 
Folge kurz Trockengewicht genannt (Abb. 1), im Verlauf der Keimung 
‚muß wichtige Aufschlüsse über das Schicksal der Fettspaltprodukte 
geben. Unter der Annahme, daß diese Fettspaltprodukte in Zucker 
umgewandelt werden, läßt sich aus der Trockengewichtszunahme und 
der Fettabnahme ein Rückschluß auf die Verwendung des Fettes in 
Bau- und Betriebsstoffwechsel ziehen. Bei bildmäßiger Darstellung 
zeigen beide Kurven, Trockensubstanz und ,. 

Fett, denn auch einen gegensinnigen Verlauf. ins 
Der geringen Fettabnahme bis zum 3. Keim- / 
tage entspricht eine geringe Trockengewichts- # / FA 
zunahme während derselben Zeit, der starken J 
Fettabnahme bis zum 6. Tag ein steiler Aufstieg 4 
des Trockengewichts. Die Tatsache, daß die | 
Keimlinge nach dem 7. Tage unter erheblichem 

Nährstoffmangel leiden, erklärt die Abnahme 7, 
des Trockengewichtes von diesem Tage ab. 

In der Pflanzenphysiologie wird die aus 
der Gewichtseinheit eines gebotenen Stoffes -4 
neu aufgebaute Menge an Trockensubstanz als 
ökonomischer Quotient bezeichnet. Seine Größe 
beträgt bei dem untersuchten Objekt zwischen ~ ie 
dem 3. und 7. Keimtage im Mittel = 1,232 se 
(Tabelle 1). Betrachtet man die Kohlehydrate 4 
als die Hauptmasse der bei der Keimung 
neu gebildeten Trockensubstanz, so läßt sich Abb. 1. 
in erster Annäherung der Umwandlungs- 
quotient des Fettes errechnen. Das mittl. Mol.-Gewicht des Kürbisöl- 
Glyceridgemisches beträgt etwa 878, wobei seinem Molekül 57 C-Atome 
zukommen; nehmen wir als Grundlage der Kohlehydrate die Glykose, 
so entfallen hier auf ein Mol.-Gewicht von 180 6 C-Atome. Aus einem 
Molekül Triglycerid können also theoretisch 9,5 Moleküle Zucker auf- 
gebaut werden. 

Der Umwandlungsquotient ist also 

180 - 9,5 
“eer 1,948. 

Aus dem Verhältnis von Umwandlungsquotient (U.Q.) zu ökono- 
mischem Quotienten (6.Q.) errechnet sich der Prozentgehalt des fiir den 
Baustoffwechsel verbrauchten Fettes nach der Formel: 

8.Q.-100 _ 1,232-100 _ . 
v0. = 63,24%. 

Unter der Voraussetzung, daß das Fett in Zucker umgebaut wird, 

werden bei keimenden Kürbissamen also 63,24% des angegriffenen Öls 
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zu diesem Zweck verbraucht, der Rest wird veratmet. Dabei ist es un- 
wahrscheinlich, daB einzelne Fettmolekiile restlos in Kohlehydrat, andere 
aber vollkommen verbrannt werden. Das fiir den Atmungsstoffwechsel 
anfallende Material dürfte vielmehr aus Fettrestkörpern bestehen, die nicht 
in die Kohlehydratsynthese eingehen. Es ist vorgesehen, zu gegebener 
Zeit Versuche über die Atmung der keimenden Kürbissamen zur weiteren 
Klärung dieser Frage durchzuführen. 

Die Literaturangaben über das Verhalten des Gesamt-Trockengewichts 
keimender Samen sind recht widerspruchsvoll, meistens wird jedoch 
zunächst ein mehr oder weniger starker Anstieg gefunden, dem eine Ab- 
nahme folgt. Diesen Verlauf bestätigt die Arbeit von HELLRIEGEL (16) 
über keimenden Raps; JEGOROW (5) läßt Kürbissamen: 28 Tage keimen 
und findet eine Zunahme des Trockengewichts. MATTHEs (2) beurteilt 
in einer sehr eingehenden Arbeit über die Keimung von Helianthus ann. 
den stufenweisen Verlauf der Trockengewichtskurve mit ihrem ersten 
Abfallen bis zum 3. Tag dahingehend, daß zunächst die in den Kotyle- 
donen vorhandenen Zucker schnell abgebaut werden. Der dann durch die 
Atmung entstehende weitere Gewichtsverlust wird durch die zur Bildung 
von Kohlehydraten aus Fett notwendige starke Sauerstoffaufnahme 
weitgehend kompensiert. 

ZELLER (6) vertritt die Anschauung, daß der Cucurbita-Keimling 
seinen hohen Sauerstoffbedarf nicht der Luft, sondern anderen, sauerstoff- 
reicheren Verbindungen entnimmt, da er bis zum 7. Keimtage keine Ände- 
rung des Trockengewichtes feststellen konnte. Diese Anschauung konnte 
eindeutig widerlegt werden: Es wurde versucht, Kürbissamen im Stickstoff 
keimen zu lassen, indem die Keimschale in einem Vakuumexsiccator ge- 
stellt wurde, der dann mit Stickstoff gefüllt wurde. Die übrigen zur 
gleichmäßigen Keimung notwendigen Bedingungen wie gleichmäßige 
Temperatur, gleichmäßige Feuchtigkeit, Dunkelheit, wurden auch in 
diesem Versuch eingehalten. Die Samen zeigten keine Entwicklung, 
nach 5 Tagen rochen sie stark nach verdorbenem Eiweiß. Die Fett- 
konstanten der 8 Tage dem Stickstoff ausgesetzten Samen zeigt Tabelle 3. 


Tabelle 2. Fettkonstanten der 8 Tage im Stickstoff zur Keimung 
angesetzten Kerne. 





u fetttrele S.- |% unver- | V.- E- | K- | J.- | Rh- 


OH- 
g Fett zw Zahl | Zahl | seifbares | Zahl Zahl | Zahl | Zahl | Zahl 





7,257 | 6,243 |20,79 | 2,09 1,40 194,66 | 192,57 | 202,4 | 134,67 | 74,28 





























Ölsäure . . . . . 14,4% 
Gesättigte Säure . 17,91% 


Auch andere nach 3 Tagen unter normalen Bedingungen gut 
entwickelte Keimlinge stellten im Stickstoffmedium sofort die Ent- 
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wicklung ein und verfielen der Faulnis. Weder gequollene Samen 
noch junge Keimlinge des Kürbis ertragen also eine strenge An- 
aerobiose. Sie sind offenbar nicht für einen energieliefernden an- 
aeroben Stoffwechsel eingerichtet wie manche zuckerreichen Pflanzen 
(Daucus carota u.a.). Vgl. WETZEL (22), GRÜNBERG (23). Damit aber 
fällt auch die Annahme ZELLERs über einen vermeintlichen. insra- 
molekularen Atmungsstoffwechsel des Kürbiskeimlings. 


3. Die Bildung von Di- und Monoglyceriden. EN 
PR 





Arbeitet man unter den notwendigen Vor- 
sichtsmaßregeln (vgl. Methodik), so gibt die / 
Hydroxylzahl einen direkten Ausdruck für die / 
Menge der bei der Keimung faBbaren Di- und A 
Monoglyceride. Die Glyceride ungekeimter Samen 
haben eine Hydroxylzahl von 11,93. Dieser Wert 
steigt bis zum 7. Keimtage auf 53,9, um im 
weiteren Keimverlauf wieder etwas abzusinken 
(Tabelle 4 und Abb. 2). 

Die Lipase greift also bevorzugt Triglyceride 
an, während die entstehenden Diglyceride lang- 
samer der Hydrolyse anheimfallen; ob bei der 
Keimung auch Monoglyceride auftreten, oder ob 
die Lipase ein einmal angegriffenes Diglycerid- 
Molekül gleich restlos in seine Komponenten Abb. 3. 
zerlegt, konnte mit der von mir angewandten 
Methodik nicht entschieden werden, wie überhaupt Monoglyceride im 
Pflanzenbereich bisher noch nicht mit Sicherheit nachgewiesen werden. 
konnten. 




















s 











Tabelle 3. 
Keimtage ; 
Qc |i 4 s | 6 7 8 11 























OH-Zahl .| 11,93 | 13,52 | 19,92 | 30,13 | 41,96 53,90 | 44,61 | 43,93 


Vermehrtes Auftreten von Di- und eventuell Monoglyceriden kommt 
auch in einer sinkenden Esterzahl zum Ausdruck (Tabelle 4). 


Tabelle 4. 





Keimtage 
0 u 6 Lkr 11 


























Verseifungszehl. . |196,55 | 194 197,08 | 196,45 | 199,33 | 196,25 | 199,64 | 192,44 
Esterzahl . . . . [196,35 | 193,76 | 195,86 | 193,67 | 187,02 | 184,65 | 188,10 | 153,29 
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Sie fällt bis zum 7. Tage und zeigt anschließend wieder steigende 
Tendenz. Die Hydroxylzahlkurve wird also durch das Verhalten der 
Esterzahl bestätigt. Den Wert des 11. Tages wollen wir hier von der 
Betrachung ausschließen, da diese Keimlinge (wie weiter unten angeführt) 
nicht unter normalen Bedingungen angezogen wurden. 

Andere Autoren, die über keimende Kürbissamen gearbeitet haben, 
haben keine Hydroxyl- oder Acetylzahl bestimmt. Die Ergebnisse dieser 
Arbeiten können also nicht zum Vergleich herangezogen werden. Völlig 
anders jedoch, als bei Cucurbita, verhält sich offensichtlich die Hydroxyl- 
zahl bei keimendem Helianthus-Samen. MATTHES (2) findet ganz im 
Gegensatz zu meinen Ergebnissen bei ungekeimten Samen eine Hydroxyl- 
zahl von nur 1; nach 5"/, Tagen ist sie sogar auf 0 gesunken, um erst 
nach 81/, Tagen in geringen Werten wieder aufzutauchen. Er nimmt in 
ungekeimten Samen eine geringe Menge von Di- und Monoglyceriden. an, 
die aber sehr schnell abgebaut wird. Die Erklärung des späteren Erscheinens 
der Hydroxylzahl ist nicht ganz durchsichtig. Jedenfalls zeigte die Lipase 
offensichtlich bei Helianthus keine höhere Affinität zu Triglyceriden, als 
zu Di- und Monoglyceriden, ganz im Gegensatz zu ihrem Verhalten beim 
Kürbis. Dieses verschiedenartige Verhalten von Cucurbita- und Helian- 
thus-Lipase ist für die Klärung der Frage der Lipasespezifität von all- 
gemeiner Bedeutung und verdiente eine eingehende Untersuchung. 

Die relativ hohe Hydroxylzahl ungekeimter Kürbissamen von 11,93 — 
FRoELIcH gibt bei seinem Kürbissamen sogar einen Wert von 18,5 an — 
ließ von vornherein den tatsächlich bei der Keimung gefundenen steigenden 
Gehalt von Di- und Monoglyceriden vermuten. Man kann sich wohl 
vorstellen, daß bei der Reifung auch bevorzugt Di- und Monoglyceride 
gebildet werden und daß gegen Ende dieses Vorganges nicht mehr 
genügend freie Fettsäuren gebildet wurden, um alle freien OH-Gruppen des 
Glycerins abzusättigen. Leider liegen in der Literatur keine Angaben über 
Hydroxylzahlen bei der Reifung von Fettsamen vor, die diese Vermutung 
bestätigen könnten. 

4. Die Fettsäuren. 

Wichtige Aufschlüsse über den Verlauf des fermentativen. Fett- 
abbaues vermag die Säurezahlzugeben. Das Öl ungekeimter Kürbissamen 
ist nahezu neutral. Die Säurezahl ist = 0,2, was einem Gehalt an freien 
Säuren von etwa 0,1% entspricht. Zwar steigt die Säurezahl in Verlauf 
der normalen Keimung auf 11,6 (= 5,75% freie Säure), doch ist dieser 
Anstieg nicht erheblich, gemessen an dem rapiden Abbau des Gesamtfettes 
(Tabelle 5, Abb. 2). 





























Tabelle 5. 
Keimtage 
0 3 4 5 6 ae ae u eel 
ans ah > 26 0,20 | 0,62 | 1,22 | 2,78 | 12,31 | 11,60 | 11,54 | 39,15 
Unverseifbares in % 0,93 | 1,20 | 1,40 | 1,50 | 1,70 | 2,00 | 2,00! 2,92 
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Offensichtlich besitzt die Lipase eine etwas höhere Aktivität, als die 
dehydrierenden Fermente, die vermutlich den weiteren Abbau der freien 
Säuren übernehmen. Im Gegensatz hierzu zeigen WETZELs Unter- 
suchungen an ruhender, aber physiologisch stark belasteter Lindenrinde (1) 
einen ungemein viel stärkeren Anstieg der Säurezahl. Sicherlich verläuft 
also der Abbau des Fettes in keimenden (wachsenden) Samen in diesem 
Punkte grundsätzlich anders als der Abbau des Fettes der ruhenden 
Lindenrinde. Die Lipase liegt offenbar auch in ruhenden vegetativen 
und reproduktiven Organen in hoch aktiver Form vor; dagegen scheinen 
die Desmolasen des Fettes erst im Wachstumsantrieb aktiviert bzw. 
freigelegt zu werden. Die vielfach beobachtete Korrelation zwischen 
Wachstum und Fermentaktivität spielt also auch im Fettstoffwechsel 
der: Pflanze eine bedeutsame Rolle. Um zu zeigen, daß die ungleiche 
Steuerung des Fettstoffwechsels in Lindenrinde und keimenden Samen 
nicht Ausdruck einer Objektspezifität ist, wurde versucht, den Fettstoff- 
wechsel der Kürbissamen auf den Lindentyp (d.h. ruhender Organe) 
umzustellen. Zu diesem Zweck wurden die Kotyledonen der Kürbiskerne 
nach der Quellung gespalten und die Vegetationspunkte entfernt. Die 
nun isolierten Kotyledonen wurden 7 Tage den üblichen Keimbedingungen 
unterworfen. Die Säurezahl betrug nun nicht mehr 11,6, wie bei normalen 
7 Tage alten Keimlingen, sondern 20,7. 3 Tage alten Keimlingen wurden 
Hypokotyl und Wurzel abgeschnitten und da sich an der Wunde Callus- 
gewebe und neue Würzelchen bildeten, diese Operation wiederholt. Die 
Säurezahl des Öls dieser Keimlinge betrug nach 11 Tagen 39,15, während 
sie theoretisch bei unbehandelten Keimlingen ungefähr 10 betragen müßte. 
(Es gelang nicht, Keimlinge unter den im methodischen Teil angegebenen 
Bedingungen länger als 8 Tage im gesunden Wachstum zu erhalten. Nach 
dieser Zeit zeigten sich glasige Stellen an der Übergangsstelle des Hypo- 
kotyls in den Kotyledonen, die vermutlich auf eine Ammoniakvergiftung 
zurückzuführen sind.) Durch diese Eingriffe ist es also gelungen, den Fett- 
abbau weitgehend umzustimmen und die Wirkung der Dehydrasen herab- 
zusetzen, während die Lipasetätigkeit hievon völlig unberührt blieb. 

Die meisten Literaturangaben über Säurezahlen bei der Keimung 
von Fettsamen stimmen mit den eigenen Untersuchungen überein. 
JEGOROW (5) findet auch bei Cucurbita einen gleichmäßigen Anstieg der 
Säurezahl. Ein stufenweises Steigen der Säurezahl bei Helianthus ann. 
erklärt MATTHES (2) mit einem wechselnden Rhythmus von Fettsäure- 
spaltung und desmolytischem Abbau. Diese Beobachtung bei Helianthus 
annuus bestätigt MıLLer (15), während v. FürTH (17) ein kontinuierliches 
Steigen der Säurezahl bei derselben Pflanze beobachtet. Eine ganze 
Reihe von Fettsamen hat Ivanow (3) bei der Keimung untersucht. 
Hanf, Lein und Mohn zeigen ein mehr oder weniger gleichmäßiges An- 
steigen der Säurezahl, wenigstens in den ersten 8 Keimtagen, zum Teil 
bis zu recht beträchtlichen Werten (35,66 beim Mohn). Ganz abweichend 
hiervon fällt die Säurezahl des Rapses bis zum 4. Tag von 4,65—3,57, steigt 
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aber im weiteren Keimverlauf auf 17,73. Die Angaben zeigen, daß die 
Lipase im allgemeinen aktiver ist als die hydrolytischen Fermente, 
doch ist das Aktivitätsverhältnis der beiden Fermentgruppen bei den 
einzelnen Pflanzenarten beträchtlichen Schwankungen unterworfen. Ein 
entgegengesetztes. Verhalten zeigen die Säurezahlen reifender Fettsamen ; 
bei Raps fällt der Wert von 74 auf 14, bei Mohn von 58 auf 5 (Ivanow). 

Die Betrachtung der gefundenen Kali-, Jod- und Rhodanzahlen 
führt uns zur Beurteilung der qualitativen Zusammensetzung der Gesamt- 
fettsäuren während der Keimung (Tabelle 6). 





























Tabelle 6. 
Keimtage 
0 3 | 4 5 6 7 8 | 11 
: | 

Kalizahl ..... 203,7 200,8 1201,2 |202,7 |201,4 |201,8 |201,7 |201,8 
Jodiahl ..... 134,09 | 132,01 | 134,80 |133,67 | 127,69 | 135,17 |132,83 | 134,63 
Rhodanzahl . . . | 70,69| 73,12| 72,50 | 71,92 | 68,64 | 71,42 | 71,89 | 72,84 
Linolsäure % . . . | 69,97 | 64,99 | 68,76 | 68,15 | 64,61 | 70,40 | 67,26 | 68,19 
Ölsäure % .-. . . | 8,10| 16,93| 11,34 | 11,31 | 11,24 | 8,53| 12,16 | 12,28 
Gesättigte Säure % | 21,93 | 18,08 | 19,89 | 20,54 | 24,15 | 21,07 | 20,58 | 19,53 

Mittelwert Linolsäure . . . . . - 67,73% 

Ölsäure ....... 11,37% 


Aus der Kalizahl läßt sich bei Titration mit n/10-Kalilauge das 
mittlere Molekulargewicht des vorliegenden Fettsäuregemisches be- 
rechnen nach der Gleichung 

56110 


Mittleres Molekulargewicht KZ - 


Aus dem Molekulargewicht der Fettsäuren kann man das Molekular- 
gewicht ihres Triglycerids berechnen. Da die Kalizahl, von unwesentlichen 
Schwankungen abgesehen, während der Keimung konstant bleibt, kann 
man schließen, daß die petrolätherlöslichen Säuren im Verlauf der Kei- 
mung ihr Molekulargewicht wenig ändern. Offen bleibt freilich die 
bedeutsame Frage, ob’im Keimungsverlauf intermediär kurzgliedrige 
Säuren gebildet werden, da diese zum größten Teil nicht löslich in Petrol- 
äther sind. Die ‘nachträglich weitere Verarbeitung des Materials auf 
ätherlösliche Fett- und Oxysäuren wird sicherlich Licht in diese wichtige 
Frage bringen. 

Verschiebungen im Verhältnis der im Molekulargewicht nur wenig 
unterschiedenen Öl-, Linol- und Stearinsäure lassen sich durch Bestim- 
mungen der Jod- und Rhodanzahl ermitteln. Wie die Tabelle 6 erkennen 
läßt, sind diese Kennzahlen während des ganzen Keimungsverlaufs nur 
geringen Schwankungen unterworfen, die überdies nach oben und unten 
gehen. Die Schwankungen dieser Kennzahlen mögen hervorgerufen 
sein durch teilweise tatsächlich vorhandene geringe Unterschiede in der 
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Fettsäurezusammensetzung, teilweise durch Ungenauigkeiten der Me- 
thoden. Da im Kürbiskernöl neben gesättigten Fettsäuren nur Öl- und 
Linolsäure vorkommen [FROELICH (4)], kann aus Jod- und Rhodanzahl der 
Gehalt des Fettsäuregemisches an diesen 3 Komponenten direkt berechnet 
werdeh. Die so errechneten Anteile der einzelnen Fettsäuren sind in 
Tabelle 6 zusammengestellt. (Vgl. Methodik S. 3.) Die relative Konstanz 
der Kali-, Jod- und Rhodanzahl im Verlauf der Keimung sagt also 
zweierlei aus: 

1. Wird ein Fettsäuremolekül angegriffen, so geht seine weitere 
Zerlegung so schnell vor sich, daß Zwischenprodukte von vielleicht 
anderem Sättigungsgrad nicht erfaßt werden können. 

2. Ungesättigte und gesättigte Säuren werden wahllos abgebaut, 
es findet keine Bevorzugung nach dem Sättigungsgrad der Fettsäuren 
statt. 

Es erhebt sich nun die Frage: hat das durch die Lipase freigesetzte 
Fettsäuregemisch dieselbe Zusammensetzung wie die Säuren der Glyceride, 
oder bevorzugt die Lipase bei der Glyceridspaltung die mit bestimmten 
Säuren veresterten Gruppen ? Nach der Bestimmung der Säurezahl wurden 
darum in Vorversuchen die freien Fettsäuren aus ihrer Seife in Freiheit 
gesetzt und mit Petroläther ausgeschüttelt; ihre Jod- und Rhodanzahl 
wurde getrennt von der der Fettsäuren der Glyceride bestimmt. Das so 
bestimmte Verhältnis von gesättigten Säuren zu Öl- und Linolsäure in den 
präformierten Säuren stimmte mit der Zusammensetzung der Säuren der 
Glyceride überein und blieb im Verlauf der Keimung konstant. 

Die Jodzahl wurde fast ausnahmslos von allen Forschern, die über 
Keimung oder Reifung von Fettsäuren arbeiteten, bestimmt. Die Rhodan- 
zahl hat KAUFMANN (13) 1924 als neue Kennzahl der Fette eingeführt, sie 
war deshalb nur späteren Autoren als Kennzahl zugänglich. Die Angaben 
über die Jodzahl keimender Samen sind auch bei gleichen Objekten 
so widerspruchsvoll, daß sich keine allgemein gültigen Regeln aufstellen 
lassen. MATTHES (2) findet bei keimendem Helianthus annuus-Samen in 
121/, Tagen einen Anstieg der Jodzahl von 131—140,5, v. FÜRTH dagegen 
beobachtet bei demselben Objekt fallende Jodzahlen 107—89,9. Ahnlich 
liegen die Verhältnisse beim Hanf, bei dessen Keimung die Jodzahl 
von 150,17 auf 123,6 fällt [Ivanow (3)]. Bei Cucurbita maxima stellt 
JEGOROW (5) einen ganz geringen Anstieg der Jodzahl in 28 Tagen um 
8,6 Einheiten fest. Dieser geringe Anstieg in so langer Keimzeit könnte 
schon durch kleine Analysenfehler hervorgerufen worden sein, braucht 
also nicht auf eine Anhäufung ungesättigter Säuren während der Keimung 
hinzuweisen. JEGoRows Ergebnis würde dann meinen Befund bestätigen. 
Ein merkwürdiges Verhalten der Jodzahl auch bei Cucurbita findet U. 
WEBER (8). In den ersten 6 Tagen steigt der Wert von 113,4 aus 121,9, 
anschließend fällt er auf 115, um nach dem 9. Keimtage wieder die alte 
Höhe zu erreichen. Ausgehend von Beobachtungen, die SKRAUP und 
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STRIECK am tierischen Organismus machten, deutet_ Weser das Ver- 
halten seiner Jodzahlkurve dahingehend, daß zunächst eine Anhäufung 
ungesättigter Fettsäuren stattfindet, da die gesättigten Säuren, die 
Hauptreservestofflieferanten, nur dann schnell genug abgebaut würden, 
wenn genügend ungesättigte Säuren vorhanden seien. Die ungesättigten 
Säuren wirkten also gewissermaßen als Zünder für den Abbau der ge- 
sättigten. Der Einbruch in die Jodzahlkurve zwischen dem 6. und 12. Tag 
sei hervorgerufen durch das ausnehmend starke Wachstum des Keimlings 
in dieser Zeit und den dadurch bedingten hohen Fettbedarf. WEBERs Aus- 
legung des Anstiegs der Jodzahl ist entgegenzuhalten, daß das Öl un- 
gekeimter Kürbiskerne ja schon zu 70—80% aus Glyceriden ungesättigter 
Säuren besteht, also von vornherein wesentlich mehr ,,Zünder‘‘ als eigent- 
lichen Brennstoff enthält. WEBER gibt nicht an, bei welcher Temperatur 
seine Keimlinge aufwachsen. Vielleicht ist der Verlauf der von ihm 
gefundenen Jodzahlkurve durch Stockungen in der Entwicklung der 
Keimlinge bei schwankender Temperatur zu erklären. 


Viel durchsichtiger als bei der Keimung ist die Entwicklung des 
Saturierungsgrades der Fettsäuren bei der Reifung von Fettsamen, ver- 
mutlich, weil sich dieser Vorgang über eine wesentlich längere Zeitdauer 
hinzieht. Bei den verschiedenster Objekten finden Ivanow (3), du Sa- 
BLON (18), K. H. BAUER (19) und THE&ILE (20) übereinstimmend eine stei- 
gende Desaturierung der Fettsäuren bei zunehmender Reifung. Auf Grund 
dieser Beobachtung kommt TOTTINGHAM (21) zu der Folgerung, daß Rei- 
fung und Keimung gegensinnige Vorgänge seien; findet bei der Reifung 
eine Desaturierung der Fettsäuren statt, so würde bei der Keimung 
ihr Sättigungsgrad steigen. Diese doch wohl zu sehr verallgemeinerte 
Folgerung kann jedoch durch meine Ergebnisse nicht bestätigt werden. 
Diese Sättigung tritt auch dann nicht ein, wenn die Keimlinge sich in 
normalem Licht entwickeln, wobei ihnen in den Assimilaten zweifellos 
geeignete H-Donatoren zur Verfügung stehen. Die Jodzahl der im Licht 
gekeimten Samen lag auf gleicher Höhe (135) wie die der dunkel gezogenen 
Keimlinge. Eine Gegenüberstellung des Ölgehaltes ungekeimter Samen 
und der Kennzahlen von Cucurbita und Helianthus ann. zeigt Tabelle 7. 


Tabelle 7. 


Fettkonstanten des Kürbiskernöls, eigene Angaben = A. 
» ” m von FROELICH = B. 


” ee Sonnenblumenkernöls, Angaben von THEILE = C. 



































Mole- iM x = E 2 k _| % ge- 
DEEE EEE: 
A |28,02|871,71| 0,2 | 196,55} 196,35) 19,33| 0,93 69,97 | 8,10 | 21,93 
B | 35,76 | 882 5,3 | 190,90} 185,60} 29,10 1,04 42,90 | 23,50 | 27,80 
C | 42,0 — — |191,80| — — 1,2 64,92 | 29,25 | 5,71 
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Zusammenfassung der Ergebnisse. 

1. Das Gewicht der fettfreien Trockensubstanz der in Dunkelheit 
und bei gleichmäßiger Temperatur (26°C) angezogenen Keimlinge von 
Cucurbita pepo steigt bis zum 7. Keimtage. 

2. Wahrend der Keimung wird das Fett sehr rasch abgebaut, besonders 
zwischen dem 3. und 4. Keimungstage. 


3. Während der Zeit des intensivsten Fettabbaues werden im Mittel 
63,24% des Fettes fiir den Baustoffavechsel verbraucht. Wie in anderen 
Ölsamen wird also auch im keimenden Kürbissamen Fett in fettfreie 
Pflanzensubstanz umgewandelt. 


4. Das Gesamttrockengewicht bleibt während der ersten 3 Keimtage 
praktisch konstant, steigt dann aber — im Gegensatz zu Angaben von 
ZELLER — deutlich bis zum 7. Keimungstag an, um nunmehr infolge weit- 
gehenden Schwundes der Fettreserven erst langsam, dann rascher ab- 
zufallen. 

5. Der ökonomische Quotient des Fettes beträgt etwa 1,23. 

6. Unter der Annahme, daß die fettfreie Trockensubstanz in ihrer 
chemischen Zusammensetzung im wesentlichen derjenigen der Kohle- 
hydrate entspricht, läßt sich errechnen, daß nahezu ?/, des verbrauchten 
Fettes in den Baustoffwechsel eingehen. 

7. Zum Chemismus des Fettabbaues ließen sich folgende Feststellungen 
machen: 

a) Der Fettabbau setzt mit einer Fetthydrolyse ein. 

b) Im Verlauf der Keimung häufen sich die Fettsäuren im Verhältnis 
zum Neutralfett zwar etwas an, aber die Fettsäureanhäufung bleibt 
ganz außerordentlich hinter derjenigen ruhender Organe (Lindenrinde) 
zurück. 

c) Schon sehr früh wird der größere Teil der freigelegten Fettsäuren 
hauptsächlich in den Baustoffwechsel der wachsenden Pflanze hinein- 
gerissen. 

d) Die Affinität der Cucurbita-Lipase scheint demnach zu den 
Triglyceriden höher zu sein als zu den Di- und Monoglyceriden. 

e) Die Konstanz der Kalizahl des Fettes im Verlauf der Keimung 
läßt erkennen, daß keine erheblichen Mengen von petrolätherlöslichen, 
niedrig molekularen Säuren als Intermediärprodukte der Fettsäure- 
umwandlung angehäuft werden. 

Die weitgehende Konstanz der Jod- und Rhodanzahlen des Kürbis- 
fettes im Verlauf der Keimung zeigt, daß das Verhältnis der gesättigten 
zu den ungesättigten Fettsäuren ebenso wie das Verhältnis von Öl : Linol- 
säure sich im Verlauf der Keimung des Kürbissamens nicht ändert. Für 
die von U. WEBER aufgestellte Zündstofftheorie der ungesättigten Säuren 
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bei der biologischen Umwandlung der gesättigten Fettsäuren konnten 
weder in der Zusammensetzung des Öls der ungekeimten Samen noch im 
Abbaumechanismus der Fette während der Keimung irgendwelche 
Stützen gefunden werden. 


Die Arbeit wurde mit Unterstützung der Deutschen Forschungsgemeinschaft 
auf Veranlassung meines sehr verehrten Lehrers, Herrn Prof. K. WerzeL, durch- 
geführt, dem ich für die jederzeit und bereitwilligst gewährte Unterstützung 
meinen ergebensten Dank aussprechen möchie. 





Literatur. 


1. Wetzel, K.: Vortrag bei der biologischen Tagung 1941. (Unveröffentlicht.) — 
2. Matthes, E.: Bot. Archiv 19, 79 (1927). — 3. Ivanow, E.: Jb. Bot. 50, 375 (1912). — 
4. Froelich, R.: Diss. Dresden 1935. — 5. Jegorow: Bot. Zbl. 101, 597 (1906); 28, 
Nr 1 (1912). — 6. Zeller, A.: Jb. Bot. 82, 123 (1935/36). — 7. Enser, K.: Jb. Bot. 
82, 158 (1935/36).—8. Weber, U.: Ber. dtsch. bot. Ges. 54, 70 (1936).—9. Engel:, H. 
Planta (Berl.) 4, 389 (1927). — 10. Gerloff, U.: Planta (Berl.) 25, 667 (1936). — 
11. Klein, 6.: Handbuch der Pflanzenanalyse, Bd. 2, Teil 1, S. 590, 674, 677. 1932. — 
12. Schwarze: Vorratspflege und Leb ittelforschung, Bd. 3. 1940. — 13. Kauf- 
mann, H. P.: Ber. dtsch. chem. Ges. 57, 925 (1924). — 14. Bümer-Großfeld: Hand- 
buch der Leb ittelchemie, Bd. 1, S. 130. 1939. — 15. Miller: Ann. of Bot. 24, 
693 (1910). — 16. Hellriegel: J. prakt. Chem. 64, 94 (1855). — 17. v. Fürth: Beitr. 
chem. Physiol. u. Path. 4, 430 (1904). — 18. du Sablon: Rev. gen. Bot. 9, 313 (1897). — 
C. r. Acad. Sci. Paris 123 (1896). — 19. Bauer, K. H.: Fettchem. Umschau 41, 
1, 2 (1934). — 20. Theile, K.: Diss. Leipzig 1940. — 21. Tottingham: Plant. Biochem. 
1934. — 22. Wetzel, K.: Ber. dtsch. bot. Ges. 51 (1933). — 23. Grünberg: Planta 
(Berl.) 16, 433 (1932). 














(Aus dem Kaiser Wilhelm-Institut für Züchtungsforsch 
Erwin Baur-Institut, Müncheberg/Mark. à 


ZELLPHYSIOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN AN EPILOBIEN 
MIT GENETISCH VERSCHIEDENEN PLASMEN. 


Von 
MARGARETE VON DELLINGSHAUSEN. 





(Eingegangen am 3. Juli 1943.) 


Einleitung. 

Nachdem ich nachgewiesen hatte (v. DELLINGSHAUSEN 1935 und 
1936), daß sich Pflanzen mit genetisch verschiedenen Plasmen (hirsutum- 
und luteum-Plasma), aber gleichem Genom (hirsutum) in ihrem zell- 
physiologischen Verhalten unterscheiden, ergab sich die Aufgabe, die 
physikalisch-chemischen Eigenschaften der Plasmen näher zu unter- 
suchen und die kausalen Zusammenhänge zwischen physiologischem und 
genetischem Verhalten zu prüfen. 

Zu einer physiologischen Charakterisierung der Plasmen ist von 
folgenden Gesichtspunkten auszugehen: Um festzustellen, ob die 
Plasmen sich in ihrer physikalischen Struktur: in der Porenweite und 
-dichte, unterscheiden, sind Permeabilitätsversuche mit Stoffen gleicher 
Lipoidlöslichkeit, aber mit verschiedener Molekülgröße geeignet; zur 
Untersuchung des Unterschiedes in der chemischen Struktur der Plasmen 
sind Stoffe gleicher Molekülgröße, aber verschiedener Lipoidlöslichkeit 
heranzuziehen. Die Gesetze der Diffusion von Molekülen und Tonen 
wasserlöslicher Stoffe durch Porenmembranen sind durch die Dialyse 
festgelegt. Über die Gesetzmäßigkeiten des Hindurchlösens, der ,,Diaso- 
lyse‘‘, eines Stoffes durch eine porenlose Membran geben die Versuche 
von BRINTZINGER und Berer (1937) Aufschluß. Danach steht die 
Diasolysiergeschwindigkeit eines Stoffes in ursächlichem Zusammenhang 
mit dessen Löslichkeit in der Lösungsmembran und ist unabhängig von 
Molekulargewicht und Molekülform des permeierenden Stoffes. Der 
wichtigste Faktor ist das Verhältnis der Löslichkeit des Stoffes im 
Membranmaterial zu seiner Löslichkeit im Lösungsmittel, also der Ver- 
teilungskoeffizient. 

Nun sind die Verhältnisse bei der lebenden Pflanze nicht so einfach, 
denn eine Reihe weiterer Faktoren innerhalb der Zellen wirkt auf die 
Geschwindigkeit des Permeierens ein. Ferner gehören die bisher zu 
Permeabilitätsuntersuchungen verwendeten Substanzen zu den ver- 
schiedensten chemischen Gruppen. Demnach stimmt bei einer Auswahl 
von Substanzen mit gleicher Molekülgröße oder mit gleicher Lipoid- 
löslichkeit die chemische Konstitution der Stoffe nicht überein, und es 
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ist nicht immer bekannt, welche physikalischen und chemischen Reak- 
tionen der permeierende Stoff mit den einzelnen Zellbestandteilen eingeht. 
Die Ladung, der Quellungszustand, selbst der Chemismus der einzelnen 
Zellkomponenten können durch den eindringenden Stoff weitgehend 
abgeändert werden, wobei gleichzeitig auch dieser z. B. in bezug auf 
Dissoziation oder Hydratation beeinflußt werden kann. Die Wechsel- 
wirkungen zwischen den Zellkomponenten und den eindringenden Stoffen 
können sehr mannigfacher Art sein. 

Aus den Vitalfarbungsversuchen PrEFFERs (1886) und der späteren 
Autoren geht hervor, daß für die Stoffaufnahme die Speicherungs- 
bedingungen in der Zelle ein wichtiger Faktor sind. Was für die Farb- 
stoffaufnahme gilt, ist auch bei der Aufnahme jedes anderen Stoffes 
zu berücksichtigen: die physikalisch-chemischen Eigenschaften der 
permeierenden Stoffe einerseits und die der Zellbestandteile andererseits 
und die daraus sich ableitenden Reaktionen sind für die Speicherung 
und damit für das Ausmaß und die Geschwindigkeit des Permeierens 
der einzelnen Stoffe verantwortlich. Die gleiche Abhängigkeit, die 
zwischen dem Speicherungsvermégen der einzelnen Zellbestandteile für 
Farbstoffe und der Cy des Milieus besteht (DRAWERT 1938, STRUGGER 
1938b), wäre auch für die Speicherung anderer Stoffe denkbar, ins- 
besondere für solche, die in dissoziierter Form mit den Zellbestandteilen 
in elektrostatische Wechselwirkung treten. Ferner werden ebenso wie 
basische und neutrale Farbstoffe lipoidlösliche Substanzen von gewissen 
Plasmakolloiden leichter gespeichert, oder es findet eine chemische 
Bindung an Gerbstoffe od. dgl. im Zellsaft statt. 

Es ist leicht einzusehen, daß 2 Stoffe, die auf Grund ihrer Molekül- 
größe oder ihrer Lipoidlöslichkeit eine gleiche Diffusionsgeschwindigkeit 
durch das Plasma haben müßten, dennoch durch Unterschiede elektro- 
statischer oder chemischer Bindungen in verschiedenem Maße gespeichert 
werden und infolgedessen eine verschiedene Permeiergeschwindigkeit 
besitzen können. Um aus der vergleichenden Analyse der Permeier- 
geschwindigkeiten verschiedener Stoffe auf die Eigenschaften der Plasmen 
selbst Schlüsse ziehen zu können, ist eine möglichst weitgehende Er- 
forschung der physikalischen und chemischen Eigenschaften aller Zell- 
bestandteile erforderlich. 

Außenfaktoren wie Licht und Temperatur haben bekanntlich auf 
zellphysiologische Eigenschaften einen weitgehenden Einfluß. Es hatte 
sich nachweisen lassen (FÜRTAUER 1940, Ross 1941), daß ein Ausgleich 
reziproker Unterschiede bei Epilobium-Bastarden durch Außenfaktoren 
möglich ist: Bei Aufzucht unter niedrigen Temperaturen oder Kurztag 
werden die Hemmungserscheinungen mehr oder weniger beseitigt. Sogar 
bei den am stärksten gehemmten Bastarden wie Jena x Parys und 
Jena x Kirstenbosch, die als wenigzellige Embryonen degenerieren, 
können die Hemmungen verringert werden. Durch Behandlung mit 
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Kälte während und nach der Befruchtung entwickeln sich die Embryonen 
bedeutend weiter als bei den Kontrollen (MicHAELïIS und v. DELLINGS- 
HAUSEN 1942). Nach den Untersuchungen von Ross (1941) sind die 
Hemmungen im Jenaplasma auf eine erhöhte Peroxydaseaktivität 
zurückzuführen. Als Ursache der Fermentaktivitätsänderungen und 
damit der reziproken Unterschiede sind wahrscheinlich Änderungen im 
Zustand der Plasmakolloide anzunehmen (Wassergehalt). Somit kann 
als Ursache der Verringerung der Hemmungserscheinungen unter dem 
Einfluß veränderter Außenbedingungen gleichfalls eine Änderung des 
Zustandes der Plasmakolloide vermutet werden. Es war daher zu prüfen, 
ob sich mit zellphysiologischen Methoden eine Bestätigung dieser 
Hypothese geben läßt. 


I. Permeabilitätsversuche. 
1. Versuchsanstellung. 


Die Feststellung genetisch bedingter physiologischer Plasmaunterschiede kann 
nur an phänotypisch ganz gleichen Pflanzenteilen vorgenommen werden. Es wurden 
daher in allen zellphysiologischen Versuchen Keimpflanzen gleichen Alters ver: 
wendet, die unter identischen Bedingungen aufgezogen waren. Die Gewinnung 
der Samen erfolgte an Pflanzen, die unter gleichen Bedingungen im Gewächshaus 
aufgewachsen waren. Nachdem sich hatte nachweisen lassen, daß eine Temperatur- 
einwirkung während der Samenreife auf die spätere Entwicklung einen Einfluß 
ausübt (MICHAELIS und v. DELLINGSHAUSEN 1942), ist es erforderlich, physiologische 
Untersuchungen nur an Pflanzen durchzuführen, die aus Samen herangezogen 
werden, die unter vergleichbaren Bedingungen gewonnen wurden. 

Zu den Permeabilitätsversuchen wurden die Samen der zu vergleichenden 
Pflanzen zusammen in einem Glasröhrchen auf Filterpapier zum Keimen aus- 
gelegt. Die Röhrchen wurden in einem Thermostaten bei 25°C unter Dauer- 
beleuchtung mit einer 100 bzw. 150 Watt-Lampe in 40 cm Abstand aufgestellt. 
Es wurden jeden Tag neue Samen ausgelegt und die Keimlinge jeweils am 8. Tage 
zur Untersuchung verwendet. Die von mir untersuchten Kombinationen keimten 
jeder Zeit sehr gleichmäßig und fast 100%ig. Der große Vorteil dieser Versuchs- 
anstellung liegt darin, daß sich die zu verschiedenen Zeiten angestellten Versuche 
miteinander vergleichen lassen und jederzeit reproduziert werden können. Zur 
Beobachtung gelangten die Epidermiszellen am Stengel im Abstande von etwa 
2 Zellreihen von den Kotyledonen. Um ein schnelleres und gleichmäßigeres Ein- 
dringen der Versuchslösung zu gewährleisten, wurde der eine Kotyledo nebst einem 
schmalen Streifen Epidermis abgezogen, ehe der Keimling auf die erforderliche 
Zeitdauer in die Lösung getaucht wurde. Bei Übertragung auf den Objektträger 
kam die Seite mit dem abgezogenen Epidermisstreifen nach unten. Zur Beob- 
achtung gelangten die Zellen der entgeg tzten Seite, die unbeschädigt waren, 
da sie nicht geknickt worden waren. Das Entfernen eines Kotyledos erleichterte 
ferner das Wiederauffinden der untersuchten Stengelseite, wenn die Pflänzchen 
bei länger dauernden Versuchen in die Schälchen mit Lösung zurückgegeben werden 
mußten. Das Wiederauffinden der Zellen erfolgte an Hand von Skizzen charak- 
teristischer Zellen. Spaltöffnungen und Haare traten an den Keimpflanzen in 
den seltensten Fällen auf. Die Temperatur während des Versuches und während 
der Beobachtung betrug 25° und wurde durch Verwendung eines heizbaren Objekt- 
tisches von Leitz konstant gehalten. Die Schälchen mit Versuchslösung befanden 
sich in einem Thermostaten bei 25°. 
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Bei Berechnung des Mittelwertes und des mittleren Fehlers wurde jeweils die 
Zahl der untersuchten Pflanzen zugrunde gelegt. 


2. Versuche zur Bestimmung der Wasserpermeabilität. 

Die Wasserpermeabilität an Pflanzen mit genetisch verschiedenen 
Plasmen (hirsutum I und I!A”-Pflanzen) wurde nach der plasmometrischen 
Methode von HôrLer (1930) bestimmt. Von den Keimpflanzen 
wurde, wie oben beschrieben, ein Kotyledo entfernt. Die Pflänzchen 
wurden sodann etwa 2 Stunden in 0,5 m Glucose plasmolysiert. In einem 
Tropfen derselben Versuchslösung wurde der erreichte Plasmolysegrad 
an 2—3 Zellen gemessen. Aus diesen Zahlen ließen sich außerdem die 
osmotischen Werte berechnen (Tabelle 1). Die Ergebnisse zeigen, daß 
sich die Airs. I und Jh”-Pflanzen in ihrem osmotischen Wert nicht unter- 
scheiden, was ich bereits (1935) an ausgewachsenen Pflanzen feststellen 
konnte. 


Tabelle 1. Osmotischer Wert. 
Mittelwerte aus je 70 Pflanzen + m 








hirs. I 0,263 + 0,043 m Glucose Diff. 
Th" 0,268 + 0,043 m Glucose ie 0,0028 





Die Keimpflanzen wurden darauf bei gleichzeitigem Einstellen der 
Stoppuhr in einem Schälchen mit 0,3 m Glucose untergetaucht und 
sofort in einem Tropfen von 0,3 m Glucose auf den Objektträger gebracht. 
Die früher gewählten Zellen ließen sich an Hand der angefertigten Skizzen 
leicht wieder auffinden. Bereits nach der 1., spätestens nach der 2. Minute 
konnte die erste Messung erfolgen. Die Messungen wurden weiterhin 
nach der 4., 7., 10. und 12. Minute vorgenommen, um den Verlauf der 
Wiederausdehnung zu beobachten. Einzelne Versuche wurden bis zu 
einer vcllständigen Rückdehnung der Protoplasten, die nach 1—2 Stunden 
vollendet war, durchgeführt. Zur Berechnung der Ausdehnungsgeschwin- 
digkeit wurde das Intervall zwischen der 2. und 7. Minute zugrunde 
gelegt und die Änderung des Plasmolysegrades für die Zeiteinheit von 
einer Minute berechnet; sie sei mit dG bezeichnet. Da es hier nur darauf 
ankam, Vergleichswerte zwischen den beiden Plasmen zu erhalten und 
bei den geringen Unterschieden, die überhaupt zu erwarten waren, eine 
größere Zahl von Pflanzen zu untersuchen war, so wurde darauf ver- 
zichtet, alle Pflanzen einer langen Versuchsdauer zu unterziehen. Nur 
bei einer geringen Anzahl wurde der Enddeplasmolysegrad festgestellt 
und für diese die Rückgangskonstante kz nach HörLer (1930) berechnet. 
Ein Vergleich der kz und dG-Werte dieser Pflanzen zeigte prinzipielle 
Übereinstimmung. Somit erscheint es berechtigt, die dG-Größen als 
relative Werte zu verwenden. Aus denselben Gründen erübrigt sich 
auch eine Berücksichtigung der von BACHMANN (1939) vorgebrachten 
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Einwände, da es sich um einen Vergleich von morphologisch ganz iden- 
tischen Zellen handelt. 

Aus Tabelle 2 ist zu ersehen, daß die Plasmen sich in ihrer Per- 
meabilität für Wasser nicht unterscheiden. 




















3. Permeabilitäts- Tabelle 2. Wasserpermeabilität. 
versuche mit löslichen da Vergleich der dG mit 
Stoffen. Mittelwerte aus je | *R an je 9 Pflanzen 
70 Pflanzen + m k aa 
Zur Fortführung der — 
Permeabilitätsversuche pirs. I | 0,0152+0,0019 | 0,165 | 0,0138 
wurde eine Reihe wei- Ihn 0,0164 + 0,0210 0,168 | 0,0145 
terer Stoffe unter den Diff. 0.019 
oben erwähnten Ge- 3 mpirr. : 





sichtspunkten  unter- 

sucht. Aus der groBen Zahl von Vorversuchen zur Auffindung geeigneter 
Stoffe, die teilweise an Pflanzen durchgeführt wurden, die im Gewächs- 
haus standen, sei nur erwähnt, daß durchweg, wie bereits früher festgestellt 
(v. DELLINGSHAUSEN 1935), das luteum-Plasma gegenüber dem hirsutum- 
Plasma eine höhere Permeabilität aufweist. Die Streuung der einzelnen 
Werte ist infolge der wechselnden Außenbedingungen außerordentlich 
groß, die Zahl der untersuchten Pflanzen nur gering, den Ergebnissen 
kann nur ein bedingter Wert beigemessen werden. Daher wird auch 
von einer Wiedergabe der Zahlen abgesehen. 

Zu allen weiteren Versuchen wurden nur 8 Tage alte Keimpflanzen 
verwendet, die unter gleichen Bedingungen aufgezogen waren. Es wurden 
einige Versuchsreihen mit Glyzerin, Malonamid, Schwefelharnstoft und 
Monacetin durchgeführt. Diese Stoffe sind für das Epilobium-Plasma 
unschädlich und können in der erforderlichen Konzentration direkt 
ohne Zusatz eines weiteren Plasmolyticums wie Zucker verwendet 


werden. Tabelle 3 gibt 
diehierinteressierenden Tabelle3. Physikalisch-chemische Konstanten 
Kussinsten Aa :disée nach CoLLANDER und BARLUND. 














Stoffe Verteilungs- Mol- 
. koeffizient refraktion 
Die erste Versuchs- Ölsäure/Wasser MDR 
reihe wurde an hirs.I 
Glysern ...... 0,00007 20,63 
und Ih”-Pflanzen durch- alonamid . : : . . 0,00008 22,92 
geführt, die bei einer Schwefelharnstoff . . 0,0012 19,59 
Dauerbeleuchtung mit Monacetin. . . . . . 0,0095 29,99 


einer 100 Watt-Lampe 
gekeimt und gewachsen waren. Die Anderung des Plasmolysegrades ist 
auf die Zeiteinheit von einer Stunde (AG) berechnet. 

Die Unterschiede der relativen Permeiergeschwindigkeiten (Tabelle 4) 
sind nicht gesichert, bei beiden geprüften Substanzen liegt jedoch der 
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Wert der Ih"-Pflanzen über dem der hirs. I-Pflanzen. Bei allen weiteren 
Versuchsreihen wurde mit einer 150 Watt-Lampe beleuchtet. 


Tabelle 4. Relative Permeiergeschwindigkeiten. 





0,5 m Glyzerin 0,7 m Malonamid 





Ditt. iff. 
n 4Gim 3mp n 4G+m ime 























hire. I | 20 | 0,823 + 0,073 24 | 04340008 ||, 
m | 18 | 0,996+0,108 || %# | 26 | 0,071 + 0,007 | 


Durch die Verwendung von Keimpflanzen lassen sich Pflanzentypen 
miteinander vergleichen, die in späteren Entwicklungsstadien große 
morphologische Unterschiede aufweisen, während sie in den Anfangs- 
stadien morphologisch gleich sind. So wurde auch Epilobium luteum, 
allerdings mit geringer Pflanzenzahl, untersucht, ferner wurde eine Ver- 
suchsserie mit den reziproken Bastarden der hirsutwm-Sippe Jena und 
München durchgeführt, die große reziproke Unterschiede in späteren 
Entwicklungsstadien aufweisen (MICHAELIS 1940). In Tabelle 5 sind die 
Ergebnisse dieser Versuche zusammengefaßt. Auch hier sind die Unter- 
schiede zwischen hirs.I und Jh"-Pflanzen beim Glyzerin und ebenso 
auch beim Schwefelharnstoff nicht gesichert, beim Malonamid und 
Monacetin dagegen gesichert. Dasselbe gilt auch für den Vergleich von 
Jena und München Plasma: Die Unterschiede lassen sich beim Malon- 
amid, nicht aber beim Glyzerin sichern. Die Unterschiede beim Mona- 
cetin dagegen sind in diesem Fall nicht gesichert. Die Werte für E. 
luteum beruhen auf Messungen an einer geringen Pflanzenzahl und weisen 
daher eine sehr große Streuung auf. Es läßt sich jedoch bei allen Stoffen 
die gleiche Reihenfolge feststellen. Das reine luteum-Plasma hat immer 
die höchsten Werte. 


4. Besprechung der Ergebnisse der Permeabilitätsversuche. 
Aus den erzielten Ergebnissen lassen sich bereits einige Gesetz- 


mäßigkeiten ableiten. Bei einem Vergleich der Plasmen der hirs. I und 
der lh"-Pflanzen ist festzustellen, daß sie sich in der Permeabilität für 


Tabelle 5. Relative 
0,5 m Glyzerin 0,7 m Malonamid 








4Gim 
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Wasser nicht unterscheiden, d.h. daB Stoffe mit kleinem Molekular- 
volumen in die Zellen beider Pflanzentypen mit gleicher Geschwindigkeit 
eindringen. Die kg-Werte stimmen in der Größenordnung mit den von 
HörLer (1934) an Majanthemum gemessenen Werten überein. Die 
Unterschiede beim Glyzerin sind in beiden Versuchsreihen nicht gesichert. 
Vom Gesichtspunkt der Porenpermeabilität aus betrachtet, würde das 
bedeuten, daß die Unterschiede in der Porenweite und -dichte der beiden 
Plasmen für die Permeiergeschwindigkeit von Stoffen von der Molekül- 
größe des Glyzerins nicht von ausschlaggebender Bedeutung sind. Im 
Gegensatz zu den an Keimpflanzen gefundenen gleichen Permeier- 
geschwindigkeiten des Glyzerins waren an den Stengelzellen ausgewach- 
sener Pflanzen Unterschiede der Glyzerinpermeiergeschwindigkeit für die 
beiden Plasmen gefunden worden (v. DELLINGSHAUSEN 1935). Die 
Zellen der Keimpflanzen besitzen außerdem eine größere absolute Durch- 
lässigkeit für das Glyzerin. Mit anderen Stoffen konnten diesbezügliche 
Beobachtungen nicht gemacht werden. Nur beim Schwefelharnstoff 
wurde in einigen Vorversuchen das Gegenteil vermerkt. Hier zeigten 
die Keimpflanzen eine geringere Durchlässigkeit als die ausgewachsenen 
Pflanzen. Fälle einer Abhängigkeit der Permeabilität vom Entwicklungs- 
zustand der Pflanzen und der Jahreszeit sind ja mehrfach angegeben 
worden (HOFMEISTER 1938, MARKLUND 1936). 

Die Deplasmoiyse im Malonamid erfolgt wesentlich langsamer als 
im Glyzerin, obgleich die Moleküle nur wenig größer sind und Glyzerin 
und Malonamid als praktisch ölunlöslich anzusehen sind. Die Werte für 
Malonamid stimmen in der Größenordnung mit den von HOFLER (1934) 
an Majanthemum gemessenen Werten überein. Welche Faktoren neben 
einem verschiedenen Porenareal für die Unterschiede in der Permeier- 
geschwindigkeit von Malonamid verantwortlich sind, läßt sich nach den 
bisherigen Versuchen nicht entscheiden. In den Versuchen mit Schwefel- 
harnstoff liegen die Werte wiederum in derselben Größenordnung wie 
bei Majanthemum (H6FLER 1934). Ebenso wie dort konnte ich gelegent- 
lich, insbesondere in der Nähe geschädigter Stellen Kappenplasmolyse 
beobachten. Im Gegensatz zur Angabe HorMEIsTERs (1935), der an 
anderen Objekten eine schädigende Wirkung des Schwefelharnstoffs 


Permeiergeschwindigkeiten. 























1m Schwefelharnstoff 1m Monacetin 
Diff. Diff. 
n A4Gim im) n 4Gim 3mp 
35 0,305 + 0,024 16 0,494 + 0,039 
36 0,476 + 0,137 +. — 13 0,706 + 0,048 >1,14 
seins | 40 0,368 + 0,040 
40 0,558 + 0,069 > 0,79 
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feststellte, verlief die Deplasmolyse an den Epilobium-Zellen ganz normal. 
Das Eindringen des Schwefelharnstoffs wird nicht nur durch den Poren- 
weg, sondern auch durch die Lipoidlöslichkeit bestimmt. Endlich spielt 
beim Monacetin die Lipoidlöslichkeit eine bedeutende Rolle, denn bei 
dessen relativ großem Molekularvolumen ist die relativ schnelle Permeier- 
fähigkeit sicher durch die größere Lipoidlöslichkeit bedingt. Ich konnte 
auch beim Monacetin keine schädigende Wirkung feststellen, während 
HormEısTer (1935) diesen Stoff wegen seiner schädigenden Wirkung 
nur selten verwendete und wesentlich höhere AG-Werte gemessen hat. 
Für die Plasmen von hirs. I und Jh"-Pflanzen sind daher auch nach den 
Ergebnissen mit Monacetin Unterschiede im Lipoidgehalt anzunehmen. 

Ein Vergleich der Plasmen von hirs. Jena und München wurde an 
den F,-Bastarden vorgenommen. Die Genome sind gleich, die auf- 
tretenden Unterschiede sind demnach durch das genetisch verschiedene 
Plasma bedingt. Es ergibt sich genau das gleiche Bild wie beim Vergleich 
der hirs. I und Jh"-Pflanzen in den Versuchen mit Glyzerin und Malon- 
amid. In bezug auf die Permeabilität entspricht also das Jenaplasma 
dem von hirs. I, während das Münchenplasma mit dem der /h"-Pflanzen 
übereinstimmt. Die Ähnlichkeit der Plasmen von hirs. München und 
luteum konnte von MicHaE is (1938) auch in genetischer Hinsicht fest- 
gestellt werden. In den Versuchen mit Monacetin konnte kein gesicherter 
Unterschied zwischen den Plasmen von Jena und München festgestellt 
werden. Danach wäre denkbar, daß sich diese Plasmen in den Lipoid- 
phasen, die für die Durchlässigkeit von Monacetin verantwortlich sind, 
höchstens in geringem Maße unterscheiden. Diese mit einigen Stoffen 
gefundenen Unterschiede in den Permeiergeschwindigkeiten beweisen 
erneut, daß die Pflanzen mit genetisch verschiedenen Plasmen sich in 
einigen physikalisch-chemischen Eigenschaften unterscheiden. 


II. Färbungsversuche. 


1. Versuchsanstellung. 


Zur Untersuchung gelangten reziproke Kreuzungen zwischen den hirsutum- 
Sippen Jena x München und Jena x Caen (Frankreich), die von MicHAELIS 
(1940) ausführlich beschrieben worden sind. Außerdem wurden wiederum hirs. I 
und Jh”-Pflanzen miteinander verglichen. Da die Epilobien sehr viel Gerbstoffe 
enthalten, die mit basischen und neutralen Farbstoffen chemische Niederschlags- 
färbungen geben, wurde vor allem mit fixiertem Pflanzenmaterial gearbeitet. Zum 
Vergleich wurden einige Vitalfärbungen vorgenommen. 

Die Anzucht der Keimpflanzen erfolgte wiederum, wie oben beschrieben, im 
Thermostaten bei 25° und Dauerlicht. Die Pflanzen wurden im Alter von 3, 5, 
7, 8, 9 und 10 Tagen fixiert. Als Fixierungsmittel benutzte ich Chrom-Essigsäure 
(0,7 g Chromsäure und 0,5 ccm Eisessig auf 100 ccm dest. Wasser), da durch die 
Chromsäure die Gerbstoffe der Zelle gefällt werden, oder 70%igen Alkohol. Die 
Pflanzen wurden in üblicher Weise in Paraffin eingebettet und mit dem Mikrotom 
geschnitten, die Schnitte auf möglichst viele Objektträger verteilt und diese in die 
einzelnen Farblösungen versenkt. Dabei kamen auf jeden Objektträger Schnitte 
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von den zu vergleichenden Pflanzen, also z. B. Schnitte von Je x Mii und Mii x Je 
auf einen Objektträger. Ich verwendete den sauren Farbstoff Säurefuchsin und 
den basischen Farbstoff Toluidinblau. Die Aciditätsreihe stellte ich nach den 
Angaben von DRAWERT (1938) und STRUGGER (1938b) her. Die p,-Werte wurden 
mit dem Ionometer nach LAUTENSCHLÄGER mit der Chinhydronelektrode nachge- 
prüft. Die Farbkonzentration in den gefärbten Puffern betrug 1: 10000, die Fär- 
bungsdauer in den meisten Fällen 10 Min. Die Beobachtung erfolgte im ungefärbten 
Puffergemisch vom gleichen Pa-Wert wie die jeweils verwendete gefärbte Lösung. 
Es wurden ferner noch einige Versuche mit Rhodamin B (1: 1000 in Leitungs- 
wasser) als undissoziiertem Farbstoff an fixierten Pflanzen durchgeführt. 


2. Ergebnisse. 

a) Färbung fixierter Keimpflanzen mit Säurefuchsin und Toluidinblau. 
Die in Chromessigsäure fixierten Pflanzen aller Kombinationen zeigen 
im sauren Bereich eine starke Färbung des Plasmas mit Säurefuchsin, 
die mit Abnahme der Acidität von py = 1,28 bis pg = 5,30 allmählich 
abklingt. Während die Je x Mü-Bastarde bei py = 5,30 noch eine 
geringe Plasmafärbung, vor allem in der oberen Epidermis der Kotyle- 
donen aufweisen, sind die Mü x Je-Pflanzen in diesem Aciditätsbereich 
schon ganz farblos. Bereits von py = 4,0 ab ist diese im München- 
plasma schwächere Färbung auffallend. Diese Erscheinung wurde bei 
allen Keimlingen verschiedenen Alters beobachtet. Die in Alkohol 
fixierten Pflanzen zeigen im Säurefuchsin die gleichen Färbungserschei- 
nungen des Plasmas wie die in Chromessigsäure fixierten Pflanzen. 
Während aber bei den in Chromessigsäure fixierten Pflanzen die Chromato- 
phoren schon bei px = 3,0 farblos sind, färben sich die Chromatophoren 
der in Alkohol fixierten Pflanzen ebenso wie das Plasma. Dasselbe 
Ergebnis erzielte DRAWERT (1937a) bei der Plastidenfärbung. Die 
Membranen bleiben in allen Säurefuchsinlösungen durch den ganzen 
Aciditätsbereich farblos, was wiederum den Ergebnissen DRAWERTS 
(1937b) an Helodea entspricht. 

Da die Jena x Caen-Kreuzung zu einem geringen Prozentsatz und 
verzögert keimte, waren jeweils nur wenige Pflanzen vorhanden. Das 
Material wurde nur in 70%igem Alkohol fixiert, auf eine Fixierung in 
Chromessigsäure wurde verzichtet. Die Färbungsergebnisse sind die 
gleichen wie bei Jena x München. Die Unterschiede zwischen Jena und 
Caen-Plasma sind vielleicht noch etwas deutlicher als zwischen Jena- 
und München-Plasma. Durch die verzögerte Keimung befanden sich 
die Jena x Caen-Keimlinge wohl in einem etwas jüngeren Stadium als 
die reziproken Pflanzen, denn ganz vereinzelte Zellen in den Kotyledonen 
zeigten eine diffuse leuchtende Färbung in Säurefuchsin, was auf das 


. Fehlen einer Vakuole zurückzuführen ist. Jedoch können die Unter- 


schiede zwischen Jena- und Caen-Plasma nicht durch das Alter bedingt 
sein, denn in keinem der Versuche konnten Unterschiede zwischen 5 bis 
10 Tage alten Keimlingen beobachtet werden. 
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Das verwendete Fixierungsmittel beeinflußt die Anfärbung der Pflan- 
zen mit Toluidinblau. Bei den in Alkohol fixierten Pflanzen zeigen die 
Chromatophoren und das Plasma an den Vegetationspunkten und Gefäß- 
strängen schon bei py = 3,0 eine geringe Färbung, bei py = 4,48 eine 
intensive Färbung. Drawerr (1937) gibt nach Alkoholfixierung für 
Helodea erst um py= 5,8 eine Intensitätszunahme der Färbung an. 
Zwischen Jena und München bzw. Caen-Plasma tritt bei der Toluidin- 
blaufärbung nur ein ganz geringer Unterschied auf, der sich in einer 
etwas intensiveren Färbung der Chromatophoren um py = 5,8 äußert. 

Nach der Chromessigsäurefixierung ist die Anfärbung von Plasma 
und Chromatophoren mit Toluidinblau gegenüber der Alkoholfixierung 
mehr nach der alkalischen Seite verschoben (DRAwERT 1938). Es zeigen 
sich hier deutliche Unterschiede zwischen Jena- und München-Plasma, 
auch an den Chromatophoren. Während die Färbung von Plasma und 
Chromatophoren im Jena-Plasma erst von pa = 6,15 ab sichtbar ist, 
tritt sie im München-Plasma bereits ab py = 5,35 auf. Die Membranen 
sind um pg= 1,28 schwach blau gefärbt, bis pp = 4,48 nimmt die 
Intensität zu, von da ab tritt nach einer kurzdauernden Blaufärbung 
ein Umschlag der Farbe nach lila auf. Nur die Membranen an den 
Gefäßen behalten durch den ganzen Aciditätsbereich ihre Blaufärbung. 
Eine auffallend lila Färbung zeigen in den Kotyledonen die Zellen mit 
Raphiden nach Chromessigsäurefixierung. Die lila Färbung zeigt die 
Dissoziation des Farbstoffes an. An den Membranen findet eine elektro- 
statische Bindung statt, während das Plasma gut gepuffert ist und den 
Farbstoff mithin als Molekül aufnimmt, was sich durch die Blaufärbung 
im ganzen Aciditätsbereich zeigt (DRAWERT 1938). 

Bei einem Vergleich von hirs. I und /h"-Pflanzen wurden noch folgende 
Beobachtungen gemacht: Nach Chromessigsäurefixierung färben sich 
Plasma und Chromatophoren bei Airs. I-Pflanzen von py= 1,1 bis 
Pu = 6,0 mit Säurefuchsin. Um py = 6,0 ist die Färbung sehr schwach 
und oft nur in einzelnen Gewebeteilen wie der Epidermis zu sehen. Bei 
den /h"-Pflanzen ist bereits um py = 5,30 die Färbung sehr schwach und 
um py= 6,0 überhaupt nicht mehr vorhanden. Bei den in Alkohol 
fixierten Pflanzen zeigen die hirs. I-Pflanzen ab py = 5,0 keine Färbung 
mehr, während das bei den /%"-Pflanzen ab px = 4,20 der Fall ist. Die 
Toluidinblaufärbung weist, wie oben angegeben, eine deutliche Ab- 
hängigkeit vom Fixierungsmittel auf. Nach Alkoholfixierung tritt eine 
schwache Blaufärbung von Plasma und Chromatophoren ab pp = 3,5 
auf, die nach Chromessigsäurefixierung erst ab py = 5,0 sichtbar wird. 
Ein Unterschied zwischen hirs. I und Ih”-Pflanzen äußert sich darin, daß 
die Färbung bei den /h"-Pflanzen intensiver ist. 

b) Vitalfärbung mit Säurefuchsin und Toluidinblau. Vergleichsweise 
nahm ich noch einige Färbungsversuche mit Säurefüchsin und Toluidin- 
blau in gepufferten Reihen an lebenden Keimlingen von Jena x München 
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und München x Jena vor, die wie in den Permeabilitätsversuchen vor 
dem Eintauchen in die Farblösung halbiert wurden. Die Farbstoff- 
speicherung im Säurefuchsin ist äußerst schwach, die Keimlinge wurden 
daher 1—2 Stunden in der Farblösung belassen. Durch Plasmolyse 
mit In KCl-Lésung kann die Färbung deutlicher gemacht werden. 
Das dichtere Plasma am Wurzelmeristem und an der Plumula läßt 
auch die Färbung deutlicher erkennen. Die Färbung mit Säurefuchsin 
nimmt auch hier mit fallender Acidität ab. Bei Jena x München ist 
um pp = 6,10 noch ein geringer Farbschimmer zu erkennen, während 
die München x Jena-Keimlinge in diesem Bereich ganz farblos sind. 
Die Membranen sind durch den ganzen Bereich farblos. 

Im Toluidinblau nimmt die Blaufärbung von Plasma und Vacuole mit 
fallender Acidität von py = 3,0 bis py = 6,0 zu. Die Membranen sind stark 
lila gefärbt. In der Epidermis und in den Haaren zeigt sich Krümelspeiche- 
rung des Farbstoffes. Das läßt auf das Vorhandensein von Gerbstoffen 
schließen. Die lila Färbung der Membranen ist zwischen py = 5,0 und 6,0 an 
den München x Jena- etwas intensiver als an den Jena x München-Pflan- 
zen, während die Plasmafärbung in Toluidinblau keine Unterschiede zeigt. 

c) Färbung mit Rhodamin B. Rhodamin B ist ein undissoziierter, 
also elektrisch neutraler Farbstoff von starker Lipoidlöslichkeit (Dra- 
WERT 1938). Die Färbungsversuche wurden daher nur in Leitungswasser 
durchgeführt (Konzentration von 1: 1000). Da Gerbstoffe Rhodamin B 
intensiv speichern (DRAWERT 1938), wurden die Versuche an fixiertem 
Material vorgenommen. An den Jena x München-Pflanzen, die mit 
Chromessigsäure fixiert waren, zeigt sich eine intensive Rotfärbung 
der Epidermiszellen an den Kotyledonen und am Stengel, wobei Inhalt 
und Membran gefärbt erscheinen. An den München x Jena-Pflanzen 
ist die Färbung weniger intensiv. Die Chromatophoren erscheinen in 
beiden Fällen farblos. Bei Übertragung in eine farblose Pufferlösung von 
Pu = 1,28 findet eine Entfärbung des Plasmas statt, während die Mem- 
branen noch schwach gefärbt erscheinen. 

Nach Alkoholfixierung färben sich Chromatophoren und Plasma 
intensiv, die Membranen schimmern leicht rosa. Die intensivere Färbung 
der Epidermiszellen wie nach Chromessigsäurefixierung unterbleibt. Bei 
Übertragung in eine farblose Pufferlösung von py = 1,28 findet auch 
hier eine langsame Entfärbung statt, dabei geht die Entfärbung bei den 
München x Jena-Pflanzen schneller vor sich als bei den Jena x München- 
Pflanzen. Entfärbungsversuche in Leitungswasser hatten eine viel 
geringere und langsamere Wirkung. 


3. Besprechung der Ergebnisse der Färbungsversuche. 
Für die Adsorption der Farbstoffe ist in erster Linie der isoelektrische 
Punkt der einzelnen Zellbestandteile verantwortlich zu machen (Dra- 
WERT 1937). Sowohl für lebende als auch für tote Gewebe besteht 
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diese Abhängigkeit von der Wasserstoffionenkonzentration. Dem IEP 
eines Zellbestandteiles entspricht der py-Wert, bei dem dieser Zell- 
bestandteil aufhört, saure Farbstoffe aufzunehmen, und beginnt, basische 
Farbstoffe zu speichern (DRAWERT 1938). Der IEP der einzelnen Zell- 
bestandteile wird allerdings vom Fixierungsmittel beeinflußt. Es kommt 
noch hinzu, daß bei der Adsorption des Farbstoffes eine Konkurrenz 
zwischen den einzelnen Zellbestandteilen auf Grund einer Potential- 
differenz auftreten kann. Außerdem kann die elektrostatische Farbstoff- 
bindung durch chemische Bindung, z.B. an Gerbstoffe, überlagert 
werden (DRAwERT 1938). 

Nach den hier vorliegenden Färbungsversuchen an Epilobium-Keim- 
lingen befindet sich der IEP des Plasmas und der Plastiden zwischen 
Pu = 4 und 5, da in diesem Bereich die Färbung mit Säurefuchsin auf- 
hört und eine intensivere Färbung mit Toluidinblau einsetzt. In dem 
mit Alkohol fixierten Material setzt eine Anfärbung mit Toluidinblau 
schon bei py = 3,5 ein, was sich durch die chemische Bindung des Farb- 
stoffes an Gerbstoffen erklären läßt, während durch die Chromessig- 
säurefixierung die Gerbstoffe weitgehend gefällt werden. Dieses gilt in 
verstärktem Maße für die Vitalfärbungsversuche. Durch die Chromessig- 
säure findet eine Verschiebung des IEP nach der alkalischen Seite zu 
statt (DRAWERT 1938), wodurch: sich die Anfärbung des Plasmas mit 
Toluidinblau erst bei höheren py-Werten erklären läßt. 

Die Membranen nehmen, da sie elektronegativ sind (DRAWERT 1938), 
keinen sauren Farbstoff auf. Die Anfärbung der Membranen mit dem 
basischen Toluidinblau ist abhängig von der Dissoziation des Farbstoffes. 
Es findet eine Anfärbung der Membranen im ganzen p,-Bereich statt. 
Ich konnte dabei an Epilobium ebenso wie DRAWERT (1938) an Funaria 
hygrometrica ein: metachromatisches Verhalten feststellen: Von py = 
1,28—4,48 sind die Membranen blau, darüber intensiv lila gefärbt. Dra- 
WERT führt das auf den Gehalt an Gerbstoffen in der Membran zurück. 
Demnach findet bei Epilobium unter py = 4,48 eine chemische Nieder- 
schlagsfärbung durch Bindung an die Gerbstoffe statt, während über 
Pa = 4,48 eine elektroadsorptive Farbstoffspeicherung hinzutritt. Dieser 
Vorgang kann auch bei Vitalfärbung mit Toluidinblau beobachtet werden. 
Bei pp = 4,48 findet zunächst bei 1—2 Minuten Färbungsdauer eine 
Blaufärbung der Membranen statt, nach Absättigung der Gerbstoffe 
schlägt der Farbton nach lila um. Nach etwa 3 Min. Färbungsdauer 
beginnt somit eine elektroadsorptive Speicherung. 

Auf Grund dieser allgemeinen Tatsachen, die den Erfahrungen an 
anderen Objekten entsprechen, kommt es in meinen Versuchen vor 
allem auf den Vergleich der genetisch verschiedenen Plasmen an. Wie 
die Ergebnisse zeigen, findet bei den Pflanzen mit Jena-Plasmon eine 
Anfärbung mit Säurefuchsin bis in einen höheren py-Bereich hinein 
statt als bei den Pflanzen mit München- bzw. Caen-Plasmon. Dagegen 
beginnt die Anfärbung mit Toluidinblau für Jena x München und 
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Jena x Caen erst in einem höheren py-Bereich oder ist weniger intensiv 
als bei den Reziproken. Das läßt sich sowohl bei Chromessigsäurefixierung 
als auch bei Alkoholfixierung und am lebenden Material beobachten. 
Das bedeutet, daß bei den Pflanzen mit Jena-Plasmon gegenüber den 
Pflanzen mit München- bzw. Caen-Plasmon eine geringe Verschiebung 
des IEP von Plasma und Chromatophoren nach der alkalischen Seite 
stattfindet. Das Gleiche ist bei Vergleich von hirs. I und IA”-Pflanzen 
zu beobachten. Plasma und Chromatophoren 'von hirs. I lassen sich mit 
Säurefuchsin weiter in den alkalischen Bereich hinein anfärben als bei 
den /h"-Pflanzen, und die Toluidinblaufärbung ist bei den hirs. I-Pflanzen 
von geringerer Intensität. Mithin liegt der IEP von Plasma und Chromato- 
phoren der hirs. I-Pflanzen etwas mehr nach der alkalischen Seite als bei 
den /h"-Pflanzen. Da der IEP durch die amphoteren Eiweißkomponenten 
der betreffenden Zellbestandteile bestimmt wird, muß man annehmen, 
daß die Pflanzen mit verschiedenem Plasmon sich in der Zusammen- 
setzung des Eiweißes von Plasma und Chromatophoren unterscheiden. Die 
Lage des IEP von Jena x Caen und Jena x München ist nach den ge- 
wonnenen Ergebnissen ungefähr gleich und unterscheidet sich in gleichem 
Maße von der der Reziproken. Daraus läßt sich schließen, daß die Lage 
des IEP vom Plasmon bestimmt wird und nicht auf plasmaempfindliche 
Gene reagiert, die zwischen Jena x Caen und Jena.x München wesent- 
liche Unterschiede im Hemmungsgrad (MiıcHAELıs 1942) verursachen. 

Aus den Färbungsversuchen mit Rhodamin B ist zu vermerken, daß 
auf Grund der intensiveren Färbung der Epidermiszellen der Pflanzen 
mit Jena-Plasmon gegenüber den Reziproken mit München-Plasmon 
und der geringeren Entfärbungsgeschwindigkeit der Jena x München 
bei Überführung in ungefärbte Lösungen ein Unterschied im Lipoid- 
gehalt der Pflanzen anzunehmen ist. Die verzögerte Entfärbung der in 
Alkohol fixierten Pflanzen von Jena x München könnte auf einen etwas 
höheren Gerbstoffgehalt dieser Pflanzen schließen lassen, falls durch die 
Alkoholfixierung nicht bereits die Gerbstoffe extrahiert worden sind. 
Eine starke Anreicherung von Gerbstoffen fand Ross (1941) bei gehemm- 
ten Bastarden mit Jena-Plasmon gegenüber den Reziproken. In späteren 
Entwicklungsstadien mag diese Anreicherung der Abbaustoffe deutlicher 
zu erkennen sein. Weitere Anhaltspunkte dafür konnte ich in meinen 
Färbungsversuchen nicht beobachten. 


IH. Der Einfluß von Temperatur und Photoperiode auf die Viscosität. 


1. Versuchsanstellung. 

Diese Versuche wurden an Keimpflanzen von Jena x München und München x 
Jena durchgeführt. Die Anzucht erfolgte wiederum im Thermostaten in Röhrchen 
auf Filterpapier. Es wurden 2 Temperaturserien durchgeführt, und innerhalb 
jeder dieser Serien wurden die Pflanzen einer Belichtungsdauer von 24, 16 und 
8 Stunden ausgesetzt. In der ersten Temperaturserie wurden die Pflanzen bei 
25° im Thermostaten herangezogen und am 8. Tage zum Versuch verwendet. In 
der zweiten Serie wurden die Pflanzen 3 Tage bei 25° angekeimt und dann bei 
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gleicher Lichtdauer in einem Thermostaten bei 10° weiterkultiviert. Sie gelangten 
erst nach 14 Tagen zur Untersuchung, da die Entwicklung wesentlich langsamer 
vor sich ging. Die Lichtintensität war in allen Versuchen die gleiche: es wurde mit 
einer 150 Watt-Lampe in 40 cm Entfernung belichtet. 

Die Viscosität wurde durch Messung der Plasmolyseform an den Epidermis- 
zellen des Stengels unterhalb des Kotyledos bestimmt. Da ich in meinen Versuchen 
(v. DELLINGSHAUSEN 1936) eine prinzipielle Übereinstimmung der relativen Werte 
dieser Methode mit den Werten der Viscositätsbesti g mittels Zentrifugierung 
gefunden hatte, konnte hier diese Methode ohne Bedenken zur Anwendung kommen. 
Als Plasmolyticum verwendete ich eine 0,5n KCI-Lüsung. Durch AbreiBen eines 
Kotyledos mit einem Teil des Stengels wurde ein schneller Zutritt der Lésung zu 
allen Zellen ermöglicht. Der so halbierte Keimling wurde kurz in ein Schälchen 
mit Lösung untergetaucht und dann sofort in derselben Lösung auf den Objekt- 
träger gebracht. Ich verwendete auch hier den elektrisch heizbaren Objekttisch 
mit Kühlvorrichtung nach Leitz, so daß die Messungen jeweils bei derselben Tem- 
peratur wie die Anzucht der Pflanzen, also bei 25° bzw. 10°, vorgenommen wurden. 
2—3 Min. nach dem Eintauchen wurden die Umrisse von 4—10 Zellen mit dem 
Zeichenapparat gezeichnet. Nach 10 Min. wurde erneut eine Zeichnung hergestellt. 
Die weitere Auswertung erfolgte durch Ausmessen des Umfanges und der Fläche 
des Protoplasten und Berechnung des Viscositätsquotienten nach der Formel 


sm: (v. DELLINGSHAUSEN 1936) 


Jeder Vi-Wert wurde als Mittelwert an 31—34 Pflanzen gewonnen. Vergleichs- 
weise wurden einige ausgewachsene Pflanzen (je 8 Pflanzen) herangezogen, die bei 
Dauerlicht und etwa 25° gewachsen waren. Die Messungen wurden wie 1936 an 

von Flächenschnitten des Stengels am 3. Internodium dicht unter 
dem Blattansatz vorgenommen. 








Vi= 


2. Ergebnisse. 
Tabelle 6. Viscositatswerte Vi+m. 
[Min] Dauertag |Je/Mü] Langtag |Je/Mü] Kurztag | Jemma 




















JexMü| 3 | 1,64+0,028 | 1,07 | 1,680,038 | 1,07 | 1,89-+0,012 | 1,09 
as 10 | 1,39+0,032 | 1,05 | 1,55-+0,031 | 1,11 | 1,71+0,015 | 1,06 
1 
Mii x Je 3 | 1,530,022 1,57+0,014 1,74+0,015 
10 | 1,330,027 1,40+0,027 1,62+0,018 
JexMü| 3 | 1,81+0,058 | 1,12 | 1,84+0,031 | 1,11 1,704-0,010 1,11 
10 | 1,59-+0,049 | 1,11 | 1,71+0,040 | 1,06 | 1,58+0,016 | 1,12 
25° 
MüxJe | 3 | 1,610,045 1,660,038 1,530,010 
10 | 1,430,036 1,610,036 1,41+0,006 
Ausgewachsene Pflanzen. 
JexMü| 3 | 1,49+0,067 | 1,09 
10 | 1,260,020 | 1,03 
25° 
MüxJe | 3 | 1,37+0,047 
10 | 1,230,028 

















In allen Versuchen sind die vergleichbaren Viscositätswerte (Ta- 
belle 6) der Jena x München höher als die der München x Jena-Pflanzen. 
In fast allen Fällen sind die Unterschiede gesichert. Nur im Dauertag 
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liegen sie wenig iiber oder unter der Grenze der statistischen Sicherung. 
Die Unterschiede an den ausgewachsenen Pflanzen sind nicht gesichert, 
jedoch läßt sich das auf die geringe Pflanzenzahl zurückführen. In allen 
Fällen liegen die Unterschiede nach der gleichen Richtung. Das entspricht 
durchaus den früher gefundenen Ergebnissen an hirs. I und Ih”-Pflanzen 
(v. DELLINGSHAUSEN 1936). Dort besaß das dem München ähnliche 
luteum-Plasma eine geringere Viscosität als das hirs. I-Plasma. — 
Der Einfluß von Temperatur und Beleuchtungsdauer äußert sich darin, 
daß bei 10° die Viscosität im Kurztag höher ist als im Dauertag und 
Langtag, während sie bei 25° im Kurztag niedriger ist als im Dauertag 
und Langtag. Die Werte im Dauertag und Langtag liegen bei 25° höher 
als bei 10°, während das im Kurztag umgekehrt ist. Diese Verhältnisse 
treten für beide Plasmen gleichsinnig auf, unabhängig davon, daß in 
jedem einzelnen Fall der Wert der Pflanzen mit Jena-Plasmon höher 
liegt als der der Pflanzen mit München-Plasmon. Die Unterschiede 
zwischen den Viscositätswerten der Pflanzen mit Jena-Plasmon und 
denen mit München-Plasmon sind bei 25° bei allen Tageslängen etwas 
größer als bei 10°. Das ist eine Parallele zu der Erscheinung der Ver- 
ringerung der reziproken Unterschiede durch niedrige Temperaturen. 


IV. Der Einfluß der Wasserstoffionenkonzentration auf die Viscosität. 
Anhangsweise sei hier ein Versuch erwähnt, in dem ich die Plasmolysezeit in 
Abhängigkeit von der C, nach der von STRUGGER (1934) verwendeten Methode 
untersuchte. Keimpflanzen von hirs. I und Ihr-Pflanzen wurden 15 Min. lang in 
Pufferlösungen aus m/5 Essigsäure und m/5 Natriumacetat im p,,-Bereich von 3,6 
bis 5,6 vorbehandelt und darauf die Plasmolysezeit in einer 0,5 n KCI-Lôsung, d.h. 
die Zeit vom Einlegen in die KCl-Lésung bis zur Abrundung des Protoplasten, 
festgestellt. Im p,-Bereich von 3,6 bis 4,2 beträgt die Plasmolysezeit etwa 30 Min. 
Mit abnehmender Acidität verringert sich die Plasmolysezeit ziemlich schnell und 
beträgt im Bereich zwischen 4,5 und 5,6 etwa 8—13 Min. Ein Unterschied im 
Einfluß der C,, auf die beiden Plasmen konnte dabei nicht festgestellt werden. Im 
ganzen p,,-Bereich wiesen die Pflanzen mit luteum-Plasmon etwas kürzere Plasmo- 
lysezeiten auf als die mit hirs. I-Plasmon. Dieses Ergebnis stimmt wiederum mit 
meinen früheren Viscosität überein (v. DELLINGSHAUSEN 1936). 


a 


Schluß. 

Die zellphysiologischen Untersuchungen an Pflanzen mit verschie- 
denem Plasmon, aber gleichem Genom haben Unterschiede im physi- 
kalisch-chemischen Aufbau des Plasmas dieser Pflanzen gezeigt. Es 
lassen sich Parallelen zu anderen physiologischen und morphologischen 
Eigenschaften, die durch das Plasmon vererbt werden, nachweisen. Auch 
die Tatsache, daß zellphysiologische Unterschiede an phänisch reziprok 
gleichen Bastarden mit genetisch verschiedenem Plasma auftreten, 





‘ beweist, daß es sich um Eigenschaften handelt, die durch das Plasmon 


bedingt sind. Ferner hat sich gezeigt, daß Pflanzen mit gleichem oder 
ähnlichem Plasmon auch in ihren zellphysiologischen Eigenschaften 
entsprechend übereinstimmen. Der zellphysiologische Plasmazustand 
ist somit ein Glied in der Reaktionskette, die vom Plasmon ausgeht und 
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Stoffwechselvorgänge und Fermentaktivitätsänderungen (Ross 1941) 
verursacht. Die Ergebnisse der zellphysiologischen Untersuchungen 
liefern mithin einen Beitrag zur Aufdeckung der Natur und der Wir- 
kungsweise des plasmatischen Erbträgers. 

Zusammenfassung. 

Zellphysiologische Versuche wurden an Epilobium-Keimlingen mit 
genetisch verschiedenem Plasma, aber gleichem Genom vorgenommen. 
Es wurden miteinander verglichen: das Plasma von hirs. I mit dem von 
Ih"-Pflanzen, ferner das Plasma von hirsutum Jena mit dem von hirsutum 
München und hirsutum Caen. 

1. In der Permeabilität für Wasser konnten keine Unterschiede fest- 
gestellt werden. 

2. Für Glyzerin konnte, im Gegensatz zu früheren Untersuchungen 
an Pflanzen in späteren Entwicklungsstadien, kein gesicherter Unterschied 
festgestellt werden, ebenso für Schwefelharnstoff. Für Malonamid wurde 
ein Unterschied im Permeiervermögen sowohl zwischen hirs. I und Ih”- 
Pflanzen als auch zwischen Pflanzen mit Jena- und München-Plasma 
gemessen. Für Monacetin ist der Unterschied zwischen hirs. I und /h”- 
Pflanzen gesichert, zwischen Jena- und München-Plasma nicht gesichert. 
Demnach unterscheiden sich wahrscheinlich die verschiedenen Plasmen 
in Porengröße und -zahl und in ihren Lipoidphasen. 

3. Aus den Färbungsversuchen mit Säurefuchsin und Toluidinblau 
ergibt sich, daß der IEP des Jena-Plasmas gegenüber dem des München- 
Plasmas und der IEP des hirs. I-Plasmas gegenüber dem des /h"-Plasmas 
nach der alkalischen Seite hin verschoben sind. Das läßt auf eine unter- 
schiedliche Eiweißzusammensetzung der einzelnen Plasmen schließen. 

4. Aus den Färbungsversuchen mit Rhodamin B ist zu entnehmen, 
daß sich die verschiedenen Plasmen in ihrer Lipoidphase und vielleicht 
auch im Gerbstoffgehalt unterscheiden. 

5. Die Viscositätsversuche zeigen, daß unter allen Bedingungen, bei 
10° und bei 25°, unter 3 verschiedenen Tageslängen (Dauertag, Langtag 
und Kurztag) die Pflanzen mit Jena-Plasma eine höhere Viscosität 
aufweisen als die Pflanzen mit München-Plasma, wobei der Unterschied 
bei 25° etwas größer ist_als bei 10°. 

6. Unabhängig von diesem reziproken Unterschied reagiert die 
Viscosität im Kurztag bei 10° mit einer Erhöhung. bei 25° mit einer 
Erniedrigung, während bei Dauertag und Langtag die Viscosität bei 
25° höher ist als bei 10°. 

7. Die Viscosität befindet sich im Bereich des IEP in einem Minimum, 
ein Unterschied im Einfluß der Cy auf die Plasmen von hirs. I und 
Ih"-Pflanzen konnte nicht festgestellt werden. 

8. Durch den Nachweis des Unterschiedes im physikalisch-chemischen 
Aufbau der Protoplasmen an Pflanzen mit genetisch verschiedenem Plasma 
sind Eigenschaften erfaßt worden, die nur vom Plasmon abhängig sind. 
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DIE FLECHTENSYMBIOSE ALS WIRKSTOFFRAGE. 


I. DIE KEIMUNG VON Bo cose — UND IHRE ANREGUNG 
RCH WIRKSTOFFE. 
Von 
FRIEDRICH TOBLER. 


Mit 8 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 7. September 1943.) 


In einer früheren Mitteilung (ToBLER 1942) habe ich bereits eine An- 
deutung darüber gemacht, daß anscheinend die Gegenwart anderer 
Organismen bedeutsam sein könne für Wachstum und Entwicklung des 
Flechtenpilzes. Die damals schon begonnenen Untersuchungen zur 
Klärung dieser besonderen Frage haben inzwischen zu einem Abschluß 
geführt. Sie knüpfen an eine Reihe bekannter Arbeiten vor allem von 
SCHOPFER und F. W. MÜLLER, sowie auch von N. FRIEs (s. Literatur) an. 
Mit dem Kreis dieser Arbeiten wird das Problem des Wachstums von ver- 
schiedenen — meist erdbewohnenden — Pilzen vom Gebiet der Ernährung 
verschoben auf das Gebiet der Wirkstoffe. Durch ihre Bedeutung für 
die Entwicklung greifen aber andere Organismen in ganz anderer Weise 
in das Leben jener Pilze ein — es ergibt sich damit eine völlig neue 
Betrachtungsmöglichkeit (ja ein Zwang dazu!) für die Symbiosen all- 
gemein und im besonderen auch für die der Flechten. 

Als Gegenstand meiner Untersuchung nahm ich die jüngsten Ent- 
wicklungsstufen des Pilzes der Xanthoria parietina, d.h. die Keimungs- 
stadien der aus den Früchten der Flechte herausgeschleuderten Sporen. 
Über die Keimung der Sporen dieser Flechte habe ich schon vor längerer 
Zeit berichtet, als ich meine ersten großen Kulturen vornahm. Ich habe 
damals Sporen keimen lassen sowohl im Hängetropfen wie auch auf Agar, 
beide Male mit einer Lösung von Pflaumensaft (TosLer 1909). Wie ich 
seiner Zeit feststellte, war das Wachstum allerdings ein ungewöhnlich 
langsames, eine Tatsache, die ich heute zu begründen vermag. Weitere 
Untersuchungen am gleichen Objekt und auch zum Teil über Keimung, 
finden sich in den Arbeiten von BARTUSCH (1931) und RAmsou (1939). 
Im Anschluß an die letztere Arbeit muß auf eine Möglichkeit, bei der 
Keimung Täuschungen zu unterliegen, hingewiesen werden. RämscH 
hat bekanntlich festgestellt, daß durchaus nicht alle Früchte unserer 
Flechte keimungsfähige Sporen hervorbringen, sowie daß auch nicht alle 
ausgeschleuderten Sporen zu keimen in der Lage sind. Es wurde aus 
seinen Beobachtungen der Schluß gezogen, daß die Leistung der Flechte 
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unter Umständen verschieden groß sei, d.h. daß sie nicht mehr in allen 
Fällen brauchbare Sporen zu erzeugen in der Lage wäre. Vielleicht ist 
es nicht ganz richtig gewesen, wenn in jener Arbeit dieser Schluß so 
streng gezogen wurde. Vielleicht wäre es richtiger gewesen, die Möglich- 
keiten der Keimung noch ausführlicher zu untersuchen. Aber damals 
war die Frage noch nicht auf das gegenwärtige Geleise gebracht, und es 
blieb erst der jüngsten Zeit vorbehalten, hier Wandel zu schaffen. Und 
dieser Wandel tritt ein durch die Auffassung der Keimung als eines Wirk- 
stoffproblems. Ich trenne davon aber ausdrücklich die Frage des weiteren 
Wachstums der Flechtenpilze ab. Es ist bisher sehr oft nicht hinreichend 
unterschieden worden, ob Wirkstoffe Keimung oder Gesamtwachstum 
fördern. Bei höheren und niederen Pflanzen wird das in Zukunft strenger 
beobachtet werden müssen! Ich beginne hier ausdrücklich mit der 
Trennung des Keimungsvorganges (bei dem zunächst die Spore das Nähr- 
material liefern kann) vom späteren Wachstum des Mycels. Welche 
Stoffe und Nährböden für dieses die günstigsten sind, und wie — deren 
Vorhandensein vorausgesetzt — auf ihnen Wirkstoffe das Wachstum 
weiter beeinflussen, wird in einer späteren Arbeit. behandelt werden. 
In der vorliegenden ist ein Agar meist ohne jede Zugabe von Nähr- 
stoffen (also in sehr geringem Nährwert) verwendet. Eine Ausnahme 
bilden einige Versuche mit Rindenextrakt und Pflaumenagar. 

Bei den jetzigen Untersuchungen habe ich die Keimungen nur anfangs 
im Hängetropfen vor sich gehen lassen. Später ging ich ausschließlich 
dazu über, auf kleinen Objektträgern angebrachte Agartropfen in um- 
gekehrter Stellung unmittelbar mit Sporen beschleudern zu lassen, indem 
ich sie über den gereinigten und angefeuchteten Flechtenstücken an- 
brachte, und sie dann in feuchten Dosen aufzubewahren. Die gesamte 
Anordnung entspricht jener zwar schon alten, aber keineswegs in ihrer 
praktischen Handhabung bisher überbotenen Methodik, wie ich sie von 
W. Zorr für die Flechtenkultur übernommen und an anderem Orte 
beschrieben habe (ToBLER 1939). In diesen Glaskammern, die natürlich 
sterilisiert waren, halten sich die ohne größere Mühe steril eingebrachten 
und mit Sporen reich beschickten Objektträger für lange Zeit sehr gut. 
Wenn man die Dosen allerdings zu Kontrollzwecken öffnet, ist eine 
Verschmutzung nicht ausgeschlossen. Im allgemeinen kam es aber bei 
meinen jetzigen Untersuchungen nur auf eine kürzere Frist bis zum 
Beginn der Keimung oder ersten Entwicklung an. Auch war in vielen 
Fällen der Nährboden im übrigen ja nicht dazu angetan, verunreinigenden 
anderen Organismen hinreichende Ernährung zu bieten. 

Der Plan der Untersuchungen, der in der früher gegebenen Andeutung 
schon umrissen war, gipfelte darin, die Notwendigkeit von außen kommen- 
den Wirkstoffs für die Entwicklung zu beweisen. Es gab dafür zwei 
Wege. Entweder mußten natürliche Verhältnisse nachgeahmt werden, also 
auf dem Keimboden Stoffe geboten werden, wie sie in der Natur der 
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ausgeschleuderten Spore etwa begegnen könnten. Es waren das solche 
aus der Rinde von Bäumen oder anderen Unterlagen der Flechte, sowie 
natürlich auch Gonidien, die etwa Flechtensporen begegnen könnten. 
Eine andere Möglichkeit war die, dem Keimboden künstliche Zusätze zu 
geben, die als wirksam schon vermutet werden konnten und etwa in 
anderen Fällen ähnliche Dienste zu leisten scheinen. Gemeinsamer Aus- 
gangspunkt für die beiden Reihen der Versuche war ein reiner Wasseragar 
(1,5%). Dieser wurde anfangs entweder mit Rindenextrakt oder ähnlichen 
Säften oder aber mit bestimmten Prozenten von Wirkstoffen versehen und 
in dieser Form den auszuschleudernden Sporen dargeboten. Als Parallelreihe 
zu diesen Versuchen ging dann später eine (bequemere) zweite, in der die 
Sporen.zunächst auf Wasseragar ausgeschleudert und erst in der feuchten 
Kammer durch einen Tropfenzusatz einer Lösung stofflich beeinflußt 
wurden. Ein äußerer Unterschied solcher Kultur und Entwicklung besteht 
darin, daß die Sporen durch den aufgebrachten Tropfen auf der Oberfläche 
des Agars meist etwas verteilt und z. B. aus dem Achterverband, in dem 
sie nach der Ejakulation zu liegen pflegen, gelöst werden können. Ich halte 
es für möglich, daß im Verbande die Keimung vielleicht etwas durch das 
dichte Aneinanderliegen gehemmt sein kann, aber für die Tatsache der 
Keimung und ihres Zeitpunktes usw. ist die Lage der Sporen belanglos. 

Zum Keimungsvorgang selbst wäre allgemein noch zu bemerken, daß 
bei dem hier angewendeten Auffangen der nach oben ausgeschleuderten 
Sporen auf dem ausgebreiteten Agartropfen stets die acht Sporen aus 
einem Schlauch zusammenliegend erscheinen müssen. So gleichmäßig 
wie die Verteilung solcher Sporenpakete über einer Agarfläche auch sein 
kann, ebenso selbstverständlich ist auch das feste Zusammenliegen der 
acht Sporen in einem Häufchen. Übrigens habe ich auch keinen Zweifel 
daran, daß beim Ausschleudern in der Natur und etwaiger Fortführung 
der Sporen durch Luftbewegung, in den meisten Fällen noch acht Sporen 
zusammen auf eine Unterlage gelangen. Der Keimungsvorgang pflegt 
bei einem solchen Paket im allgemeinen so vor sich zu gehen, daß die 
meisten Sporen — wenigstens im Anfang — nur einseitig, und zwar nach 
außen keimen. Es entsteht also aus acht Sporen alsbald ein strahlig 
nach allen Seiten sich ausdehnender Thallus, der in Kürze zu einem 
festeren Gefüge verwachsen kann. 

Die Versuche und Ergebnisse sind sehr einfach und bedürfen eigent- 
lich zunächst nur der Aufzählung der im einzelnen verwendeten Wirk- 
stoffe. Von natürlichen, in der Zusammensetzung nicht näher bekannten 
Körpern kamen, wie schon erwähnt, Rindensaft und Pflaumensaft zur 
Anwendung. Von Organismen, von denen eine Abgabe eines Wirkstoffes 
auf den Pilz erwartet werden muß, sind zu nennen, außer den Gonidien, 
Hefepilze (Lufthefen) und Bakterien. Von chemisch genauer bekannten 
künstlichen Zusätzen verwendete ich Vitamin B (Aneurin), Cebion und 
schließlich Thiazol und Pyrimidin. 
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Als Gesamtergebnis schicke ich zunächst voraus, daß auf reinem 
Wasseragar ausgeschleuderte Sporen zunächst nicht keimen. Nach 
längerer Zeit kann eine Keimung auch bei ihnen eintreten (Abb. 1). 
Dann erweist sich aber in den meisten Fällen als Kennzeichen solcher 
Kulturen die Anwesenheit verschmutzender Bakterien. Eine gewisse 
schwache Keimung kann nach etwa 3 Tagen auch noch in reiner Kultur 
festgestellt werden, doch bleiben dann die entwickelten Pilze im Wachs- 
tum stecken. Sowie aber irgendwelche der genannten natürlichen oder 
„künstlichen“ Zusätze, wie ich sie kurz nennen will, sei es unmittelbar 
zum Agar oder sei es nachträglich zur Kultur der Sporen, hinzugezogen 





Abb. 1. Xanthoria-Sporen, auf Wasseragar Abb.2.Xanthoria-Sporen, auf Rindenauszug- 
nach 3 Wochen, schwach keimend. Agar, gekeimt, nach 4 Wochen. 


werden, treten sofort und mehr oder weniger reichlich Keimung und 
Wachstum ein. 

Damit ist an sich die Tatsache festgestellt, daß ein Reiz zur Entwick- 
lung von den genannten Stoffen ausgeht. Unterschiede bestehen allerdings 
hinsichtlich des Grades der Wirksamkeit. Rindenextrakt (Abb. 2) und 
Pflaumensaft ergeben meist nur schwache Entwicklung, obwohl sie ja 
sogar wirkliche Nährböden für die Flechtenpilze vorstellen könnten. Die 
trotzdem geringe Entwicklung dürfte darin begründet sein, daß diese 
Säfte durch die an ihnen vorgenommene Sterilisation der für die Keimung 
wichtigen Wirkstoffe mehr oder weniger beraubt sind. Andererseits war 
die Sterilisation natürlich notwendig, um die Gegenwart von anderen 
Organismen auf diesen inhaltreichen Böden auszuschalten. Mit diesen 
Tatsachen und ihrer Erklärung ist das von vielen früheren Beobachtern, 
auch von mir selbst (1909) angegebene geringe Wachstum der Flechten- 
pilze auf solchen Substraten in Verbindung zu bringen. Selbst auf so 
günstig befundenen Nährböden wie dem von THomas (1939) empfohlenen 
Pepton-Knop-Agar ist die Keimung mangelhaft — sie ist glänzend bei 
Thiazolzugabe (Abb.3). Besonders günstig erwies sich, wie schon in meiner 
früheren Mitteilung angegeben, die Gegenwart von Hefen (Abb. 4). Ich 
verwendete sowohl Rhodotorula glutinis als auch eine rosa Torula — 
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beides Lufthefen, die sicher häufig genug in der Natur mit derartigen 
Sporen zusammentreffen können, und deren Zusammentreffen mit 
Flechtenpilzen also durchaus natürlichen Verhältnissen entspricht. Daß 
die Gegenwart von Bakterien, wie sie bei unrein werdenden Kulturen 


Abb.'3. Xanthoria-Sporen,aufPepton-Knop- Abb. 4. Xanthoria-Sporen, auf Wasser- 





Agar in 5 Tagen noch nicht gekejmt, nach agar mit Hefezusatz gut gekeimt in 
ee nn ne 5 Tagen. 
und rasch verzweigt. 


alsbald sich punktförmig ausbreitend auftreten, in ähnlicher Weise 
wirkt, war nicht verwunderlich (Abb. 5). Von der Wirkung der Gonidien 
zu sprechen ist fast überflüssig. Allerdings muß bei ihrem Zusatz zu 
den Keimkulturen bedacht werden, daß wohl niemals bakterienfrei 





Abb. 5. Xanthoria-Sporen, auf Wasseragar Abb.6. Xanthoria-Sporen, auf Wasseragar 
durch Bakterien verunreinigt und daher mit nachträglichem Zusatz von Vitamin B, 
gut gekeimt. in 3 Tagen gut keimend. 
gearbeitet werden konnte. Aber auch dieser Umstand nimmt der Er- 
scheinung nichts von Natürlichkeit. Am eindrucksvollsten waren aber 
wohl die Ergebnisse mit Vitamin B und Cebion. Beide wirkten ver- 
schiedenartig in verschiedener Konzentration (Abb. 6 und 7). Es wurden 
deren drei verwendet: 
1: 1000000 1: 500000 1: 100000 

Die mittlere Konzentration war die günstigste, aber auch die stärkste 
wirkte noch erfolgreich, während bei der schwachen Konzentration eine 
sehr geringe Wirkung zu verzeichnen war. Daß endlich aber auch Thiazol, 
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das ebenfalls in den drei genannten Konzentrationen zur Verwendung 
kam, gute Wirkung hatte, und zwar die beste Wirkung in der mittleren 
Konzentration (Abb. 8), erbrachte den Beweis, daß auch bei dem vorher 
verwendeten Aneurin die Thiazol-Komponente allein wirksam war und 
genügt hätte. Damit ist im übrigen die Parallele zu den Beobachtungen 
erbracht, die bereits von ScHoPFER und anderen ähnlich angegeben 
worden sind. Der anderen Komponente des Aneurins, dem Pyrimidin, 
gelang es mir schließlich auch noch Versuche zu widmen. Sie erfolgten 
in den gleichen Konzentrationen wie bei Thiazol. Pyrimidin hatte aber 
so gut wie keine Keimung auf dem Wasseragar zur Folge, auch nicht in 





Abb. 7. Xoria-Sporen, auf Vitamin B-Agar Abb.8. Xanthoria-Sporen, aufWasseragar mit 
mit Cebionzusatz, nach 3 Tagen noch besser nachträglichem Thiazolzusatz (1: 500000), 
als Abb. 6. in 3 Tagen gut keimend. 
stärkerer Dosis. Gab ich indessen nachträglich noch Thiazol hinzu, so er- 
folgte sehr gute Keimung. Sie trat bei bloßer Pyrimidingabe auch dann ein, 
wenn zufällig auf einigen Kulturen sich ein Mucor racemosus einstellte. 
Hiermit ist zur Genüge erwiesen, daß der Flechtenpilz mit Thiazol 
allein keimt und die.erste Entwicklung erfährt; er ist also in der Lage, die 
Pyrimidinkomponente selbst zu geben, nicht aber bei Pyrimidingabe die 
Thiazolkomponente. Wohl aber kann der Mucor racemosus das, er er- 
gänzt die Pyrimidingabe derart, daß der Flechtenpilz so keimt wie bei 
Thiazol- oder Aneuringabe. Ein näherer Vergleich mit den Ergebnissen für 
Mucor Ramannianus (SCHOPFER, MÜLLER) ist hier schwer zu ziehen, da 
es sich ja nicht um das weitere Wachstum (Ertrag im Sinne RIPPEL und 
LOHRMANNs), sondern nur um die Keimunghandelt! Ebenso wird erst in der 
weiteren Untersuchung auf die Verhältnisse bei — an sich ja dem Flechten- 
pilz näherstehenden — Wurzelpilzen (MELIN) eingegangen werden. 
Ein Hinweis mag noch gestattet sein auf etwaige Formenunterschiede 
unter dem Einfluß verschiedener Wirkstoffe. Es ist. nicht unbekannt, 
.daß der Flechtenpilz in seinen Hyphen recht verschiedenartige Gestalten 
der Einzelzelle bieten kann. Aus dem langgestreckten Hyphenwerk des 
reinen Flechtenpilzes gingen, wie ich schon frühzeitig beobachten konnte 
(1909), weit kürzere und mehr tonnenartig geformte Zellen dann hervor, 
wenn die Annäherung an die Gonidien erfolgte. Ich habe gelegentlich 
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den Eindruck genabt, ohne mich indes schon heute festlegen zu wollen, 
daß im allgemeinen die längere und gestrecktere Zellform bei den gut 
wachsenden Kulturen, so z. B. unter dem Einfluß der Hefe oder des 
Aneurins, überwog. Dagegen konnte die häufigere Verzweigung eben- 
falls gerade in diesen bestwachsenden Fällen nicht selten beobachtet 
werden. Sehr frühe Verzweigung der Hyphen wurde bei Thiazolgabe 
beobachtet. 

Das Ergebnis der Versuche läßt sich nochmals dahin zusammenfassen, 
daß der Flechtenpilz offenbar für Keimung und Entwicklung auf die 
Anwesenheit von Wirkstoffen angewiesen ist oder wenigstens gern von 
ihnen Gebrauch macht für seine Entwicklung und, daß solche Wirkstoffe 
ihm offenbar in der Natur von verschiedensten Seiten dargeboten werden 
können. Es wäre nicht richtig, hieraus den Schluß zu ziehen, daß in der 
Natur eine reiche Entwicklung des. Flechtenpilzes auch ohne Algen beob- 
achtet werden müßte. Vielmehr glaube ich nach wie vor aus Beob- 
achtungen an anderen Flechtenarten mit Recht den Schluß ziehen zu 
dürfen, daß die Entwicklung der Flechte aus der Spore des Pilzes keine 
bedeutende Rolle in der Entstehung von Flechtenvegetation spielt. Da 
aber bei der Entwicklung von Flechten, gleichgültig ob sie aus Sporen 
oder aus Bruchstücken hervorgegangen sind, die Anwesenheit anderer 
weit verbreiteter Organismen wie Bakterien, Hefen, Algen usw. wichtig 
ist, so dürfte gerade bei dieser uns heute so selbstverständlichen Form des 
Zusammenlebens der Beweis erbracht worden sein, daß für die Symbiose 
des Pilzes mit seinen Begleitern das Auftreten der Wirkstoffe entscheidend 
ist. Da aber in den hier erörterten Versuchen nur der Keimungsvorgang 
betrachtet und das weitere, über geringe Ausdehnung wie sie bei günstigen 
Keimungsbedingungen in wenigen Tagen erreicht wird, hinausgehende 
Wachstum ausgeschlossen ist, liegt auch klar die wirkliche Reizwirkung 
vor, die mit Nährstoffwirkung nichts zu tun hat (vgl. hierzu RIPPEL und 
LOHRMANN 1940). 


Für viele Hilfe bei den Kulturen bin ich Frl. Dr. BarruscH zu Dank 
verpflichtet, für Materialbeschaffung außer ihr Herrn Prof, Dr. BaucH 
und Dr. KLEMENT; der I.G. Farbenindustrie A.G., Werk Wuppertal- 
Elberfeld verdanke ich 4-Methylthiazol und 2,4-Dimetyhlpyrimidin. 
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ÜBER DIE ROLLE DER TEMPERATUR 
BEI DER ZERSTÖRUNG DES BLÜHIMPULSES 
DURCH ZWISCHENBELICHTUNG BEI DER KURZTAGPFLANZE 
KALANCHOE BLOSSFELDIANA. 


Von 
RicHARD HARDER, ELISABETH WALLRABE und Lupwic QUANTZ. 


Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 3. Oktober 1943.) 


Bei den Kurztagpflanzen müssen 2 Gruppen von Vorgängen ablaufen, 
damit Blütenanlagen gebildet werden können: Hellprozesse und Dunkel- 
prozesse. Dabei sind die Dunkelprozesse sehr lichtempfindlich; schon 
Einschaltung sehr kurzer Belichtungen innerhalb der Dunkelperiode 
zerstört die zur Blütenbildung führenden Vorgänge vollständig (HAMNER 
1940). Bei unserem Versuchsobjekt genügt dazu, die Pflanze in der 
Nachtmitte während nur 1 Min. mit Licht von genügender Intensität zu 
beleuchten (HARDER und BoDE 1943). Das Licht wirkt also in mindestens 
doppelter Weise auf den photoperiodisch bedingten Blütenbildungs- 
vorgang ein: fördernd während der Hellperiode, hemmend bei Ein- 
schaltung während der Dunkelperiode; tatsächlich ist die Lichtwirkung 
noch mannigfacher (HARDER, BopE und v. WırscH 1943). Um weitere 
Einblicke in das Wesen der Hemmung der Dunkelprozesse durch das 
Licht zu bekommen, suchten wir festzustellen, ob der hemmende Prozeß 
temperaturabhängig ist oder nicht. 


Methodik. 


Der Grad der Lichthemmung ist je nach den Begleitumständen (Dauer der 
Dunkelperiode, Zeitpunkt, Dauer und Intensität des Störungslichtes, Anzahl der 
Versuchstage) sehr verschieden (Harper und BopE 1943). Auf Grund unserer 
früheren Erfahrungen wählten wir eine Nachtlänge von 13 Stunden (16—5 Uhr, also 
11 Stunden Tag), in die genau in der Mitte 1 Min. Licht eingeschaltet wurde. Um 
einen möglichst breiten Reaktionsspielraum zu haben, arbeiteten wir mit 2 Intensi- 
täten, nämlich 300 und 600—700 Lux. Bei Belichtung der Pflanzen im ungeheizten 

. sommerlichen Dunkelzimmer in der Nachtmitte mit 300 Lux hatten wir bei unseren 
früheren Versuchen Verminderung der Blütenzahl, Verspätung im Blühtermin 
und sehr schwache Verlaubung erhalten; bei 700 Lux ging die Zahl der Blüten auf 
weniger als 10% zurück und die Brakteen waren sehr stark verlaubt. Wenn die 
Temperatur einen Einfluß ausübte, war zu erwarten, daß die Hemmung bei hoher 
Temperatur wesentlich stärker sein würde als bei niedriger. 
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Wegen der sehr starken Wirkung der Nachttemperatur auf das Zustandekommen 
des Blühens durften die Pflanzen natürlich nicht während der ganzen Nacht in den 
verschiedenen Temperaturen stehen, sondern alle Gruppen mußten bei konstanter 
Temperatur gehalten werden und wurden erst kurz vor Einschaltung des Störungs- 
lichtes auf die gewünschten verschiedenen Temperaturen gebracht. Da es schwierig 
gewesen wäre, geeignete Räume mit entsprechender Lufttemperatur zu schaffen, 
wurden die Pflanzen in Wasserbäder getaucht; oben offene, große Zinkkästen 
(116 cm Länge, 40cm Breite und 30 cm Tiefe, etwa 130 1 Inhalt) wurden einige 
Stunden vor Versuchsbeginn mit Leitungswasser gefüllt. In den Wannen befanden 
sich Tauchsieder und ähnliche Heizvorrichtungen, Kontaktthermometer und 
elektrisch betriebene Rührer, mit deren Hilfe es leicht gelang, die Wassertemperatur 
in dem einen der Kästen auf genau 26° C, in einem anderen auf 18° C einzustellen. 
Im dritten wurden 11°C durch einfaches Durchströmen mit Leitungswasser er- 
reicht; mit dem Füllen dieses Kastens wurde erst etwa !/, Stunde vor dem Ein- 
schalten des Störungslichtes begonnen!. 

Jedes Wasserbad konnte durch Schotten aus starkem Zinkblech, die lichtdicht in 
Falze geschoben wurden, in 3 Abteilungen von je 38x40 cm Grundfläche unter- 
teilt werden. Das Einschieben dieser Trennungswände geschah vor Versuchsbeginn 
immer erst nach Einstellung der richtigen Wassertemperatur im ganzen Kasten. 
Jede Abteilung hatte einen Glasboden und konnte von unten her beleuchtet werden. 
Eine Abteilung in jedem Kasten blieb dunkel. Die Pflanzen wurden 10 Min. (bei 
einem Vorversuch) bzw. 20 Min. (beim Hauptversuch) vor der Zwischenbelichtung 
mit dem Gipfel nach unten in das Wasser getaucht. Genau um 22 Uhr 30 Min. 
wurden dann durch einen Zentralschalter sämtliche Lampen ein- und nach genau 
60 Sek. wieder ausgeschaltet. Eine Gefahr, daß durch das Einschalten des Lichtes 
sich die Temperatur änderte, bestand bei der großen Wassermasse nicht. 

Nach der Belichtung wurden die Pflanzen bei Zimmertemperatur (18+7/,° C) 
in einer Ecke des Dunkelzimmers aufgestellt, in der aus weiBem Stoff ein quader- 
förmiges Zelt (Grundfläche 175 x 260 cm, Höhe 190 cm) gebaut war, das nach außen 
durch schwarzen Stoff abgedunkelt war. Hier hingen, gleichmäßig über die Grund- 
fläche verteilt, etwa 20 cm über dem Gipfel der Pflanzen 6 Lampen zu 100 Watt. 
Die Lampen schalteten sich morgens genau um 5 Uhr automatisch ein. Um eine 
Kontrolle über die richtige Schaltung zu haben, hing sehr dicht neben einer der 
Lampen ein Thermograph; aus dem Verlauf der Thermographenkurve konnte mit 
Sicherheit der Zeitpunkt des Lichteinschaltens abgelesen werden, da dadurch 
natürlich die Kurve sofort anstieg; im übrigen diente der Thermographenstreifen 
als Kontrolle für die Nachttemperatur. 

Um 7 Uhr (im Winter um 8*° Uhr) wurden die Pflanzen dann in ein im gleichen 
Stockwerk des Instituts liegendes Südgewächshaus gebracht und blieben hier bis 
16 Uhr. Nun wurden sie in das Zelt im Dunkelzimmer getragen und hier ab genau 
16 Uhr verdunkelt. 

Das Einlassen des Wassers und Einregulieren von dessen Temperatur, das 
Herausbringen der Pflanzen aus dem Zelt und Einsetzen in die Wasserbäder und 
das Zurückbringen in das Zelt mußte natürlich so erfolgen, daß die Pflanzen dabei 
keinen Lichtreiz bekamen. In voller Finsternis ließen sich diese verschiedenen 
Verrichtungen nicht gut durchführen. Wir beleuchteten das große, mit tief- 
schwarzem, mattem Boden-, Decken- und Wandanstrich versehene Dunkelzimmer 
deshalb von der Decke her mit sehr mattem grünen Licht. Die Lampe (30 Watt) 
befand sich in einem Kasten, dessen nach unten gewandte Öffnung durch ein Agfa- 
Folien-Grünfilter verschlossen war. Die Lampe hing 4m über dem Boden des 
Zimmers und gab nur äußerst schwaches Licht, das weder an einer Photozelle noch 


1 Das Wasser wurde beim Stehen trübe (Kalkausfällung); es wurde deshalb 
nach der Belichtung herausgelassen. 
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einer Morrschen Thermosäuie mit empfindlichem Spiegelgalvanometer einen Aus- 
schlag hervorrief!. Vorsichtshalber wurde auch dieses Licht zu allen Zeiten, in 
denen es entbehrt werden konnte (z. B. während der 20 Min. Temperaturanpassung 
der Pflanzen in den Wasserbädern) ausgeschaltet. Während der Temperaturein- 
regulierung der Bäder befanden sich die Pflanzen noch im Zelt und waren so dem 
Licht im Zimmer entzogen. Trotzdem wurde auch diese Einregulierung vorsichts- 
halber bei dem schwachen grünen Licht vorgenommen; dadurch brauchte nicht 
mit äußerster Sorgfalt auf völligen Verschluß des Zeltes geachtet zu werden. 
In jede Temperatur- und Lichtintensität kamen je 9 Pflanzen, dazu kam noch 
eine Gruppe von weiteren 9 Pflanzen, die ohne Störungslicht im Zimmer standen 
ohne ins Wasserbad getaucht zu werden. Frei von Störungslicht blieben also 
4 Gruppen von Pflanzen: 1 bei Zimmertemperatur (18°) und 3 bei 11°, 18° und 26° 
im Wasserbad. In jedem Wasserbad waren außerdem 2 Gruppen, die mit 300 





1Nach WALLRABE (1943) ist das grüne Licht photoperiodisch unwirksam, 
wenigstens soweit es sich um die Herbeiführung der Hellprozesse handelt. Ob es 
auch einen geringeren hemmenden Einfluß als die anderen Wellenlängen auf die 
sich im Dunkeln abspielenden Vorgänge hat, ist damit natürlich nicht gesagt. Wir 
haben deshalb eine kleine Versuchsserie mit farbigem Licht (Agfa-Folien-Licht- 
filter Nr. 58 für rot und Nr. 54 für grün, Durchlaßbereiche 731—630 my und 
587—490 mu) angesetzt. Die Lichtintensität wurde mittels Thermosäule und 
Spiegelgalvanometer vor einer 3000 Watt-Lampe bei Zwischenschaltung einer 
Wasserschicht von 79cm zur Absorption der Wärmestrahlen bestimmt. Wegen 
der geringen Lichtdurchlässigkeit der Farbfilter wurde das Störungslicht nicht 
während 1, sondern während 10 Min. gegeben. Während das rote Licht schon bei 
relativ niedriger Intensität das Blühen unterdrückte, war das grüne selbst bei 
bedeutend höherer Intensität so gut wie unwirksam. In Tabelle 1 ist die relative 
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Lichtintensität durch die Anzahl Zentimeter des Galvanometer ges ange- 





Tabelle 1. Blütenzahl nach 10minutiger Störung mit rotem und 
grünem Licht. 



































Gal t hlag in mm 
7 11 13 17 57 63 95 
ee ie sr 69 19 1 
ire Ste sta 8 146 152 126 121 


geben und die Blühintensität durch die Zahl der Knospen. Während das rote Licht 
selbst bei einer so schwachen Intensität, daß der Ausschlag des Spiegelgalvano- 
meters nur 7 mm betrug, die Zahl der Blüten noch auf 69, d.h. auf etwa 1/, der- 
jenigen der ungestörten Kontrollpflanzen (160 Blüten) herabdrückte und bei der 
relativen Intensität 57 auf eine einzige reduzierte, wobei in allen Intensitäten die 
Brakteen mehr oder weniger verlaubt waren, blühten die Pflanzen bei Störung mit 
grünem Licht selbst bei der relativ starken Intensität 95 nicht sehr viel schwächer 
als die Kontrollen und wiesen nur äußerst schwache Verlaubung auf; bei der rela- 
tiven Intensität 17 war die Wirkung des grünen Lichtes fast oder sogar schon ganz 
Null. Wie bei der Erzeugung der Blühvorgänge kommt dem grünen Licht also auch 
bei der Hemmung der Dunkelvorgänge keine oder nur sehr schwache Wirkung zu. Da 
die Stärke der grünen Deckenlampe im Dunkelzimmer noch außerordentlich viel 
kleiner war als die des Versuchslichtes, das in dem eben geschilderten kleinen Ver- 
such bereits völlig wirkungslos war, so kann es also in unserem Temperaturversuch 
keinen hemmenden Einfluß auf die Blütenbildung gehabt haben. 
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bzw. 600—700 Lux belichtet wurden. Im ganzen kamen also 90 Pflanzen in 
10 Gruppen in den Versuch. 

Die Neunergruppen waren fest montiert in quadratischen Holzkästen, die genau 
auf die Abteilungen der Wasserbäder paßten. Jeder Topf war auf der Oberfläche 
mit einem Gitter feiner Drahtgaze bedeckt, so daß beim Auf-den-Kopfstellen 
keine Erde herausfallen konnte. Die Töpfe waren in den Kästen so befestigt, daß 
die Gipfel aller Pflanzen genau in gleicher Höhe standen. Die Kästen wurden dann 
einfach mit den Pflanzen nach unten in die Wasserbäder gehängt, wobei sie mit 
ihren Kanten auf dem Rande der Badabteilung aufstanden. Das Wasser reichte 
dann bis zum untersten Blattpaar. Damit alle Blätter vollkommen vom Licht 
getroffen wurden, waren diejenigen, die etwas verkriimmt waren, durch zarte 
Stützen aus Holzstäbchen in der richtigen Lage fixiert. 

Sehr wichtig war die völlige Gleichheit der Intensität des Störungslichtes bei den 
drei Temperaturen. Unter jeder Abteilung der Bäder war eine Lampe in einem 
weiten, lichtdichten Sack aus Dunkelstoff ‚angebracht. Die Lichtintensität wurde 
mit einer Photozelle nach Dr. LANGE und einem auf Lux geeichten Meßinstrument 
gemessen. Jede Lampe wurde so lange in der Höhe verschoben, bis in den drei 
miteinander zu vergleichenden Abteilungen an der Stelle, wo sich das zweitoberste 
Blattpaar der Pflanzen befand, genau der gleiche Ausschlag vorlag. Die Messung 
wurde mehrmals überprüft und auch während der Versuchszeit gelegentlich noch 
kontrolliert. 


Voraussetzung für den Erfolg war natürlich, daß die Blätter der Pflanzen auch 
wirklich die Temperatur des Bades angenommen hatten. Dazu wurden in Vorver- 
suchen Kalanchoé-Blatter in Wasser verschiedener Temperatur eingetaucht und 
mit einer Thermonadel unter den nötigen Vorsichtsmaßregeln ermittelt, nach wie 
langer Zeit das Blatt die Temperatur des umgebenden Wassers angenommen hat. 
Das ist bereits nach wenigen Minuten der Fall, so daß die im Versuch angewendete 
Zeit von 20 Min. mehr als ausreichend für die Anpassung war. Der Versuch wurde 
zweimal durchgeführt, einmal in einem Vorversuch vom 4.—25. 2. 43 (21 Tage) und 
nochmals als Hauptversuch vom 27.5. — 12.6. (16 Tage). Beim Vorversuch war 
die Intensität des stärkeren Störungslichtes 600 Lux, beim Hauptversuch 700 Lux. 
Die Pflanzen des Vorversuchs stammten von einer Aussaat vom 14. 4. 42 und hatten 
bei Versuchsbeginn 20 Blattpaare; die des Hauptversuchs waren im Januar 1943 
ausgesät worden und hatter’ außer den Keim- und Primärblättern 6 Laubblatt- 
paare. Das Keim-, Primär- und das unterste Laubblattpaar wurden abgenommen, 
so daß die Pflanzen des Hauptversuchs alle gleichmäßig 5 Blattpaare hatten. Aus 
einem großen Vorrat von Pflanzen wurden 90 ganz gleichmäßige, unverzweigte 
Exemplare zwischen 90—95 mm Länge herausgesucht. 


Ergebnis. 
1. Sichtbarwerden der Blütenstände. 


Im Vorversuch wurden die Blütenstände nach Störung mit 300 Lux 
bei 18 und 26° nach 27,3 Tagen mit bloßem Auge erkennbar, bei 11° erst 
nach 28,7 Tagen (Tabelle 2). Eine Verstärkung des Störungseffektes 
durch die höhere Temperatur lag also bestimmt nicht vor. Auch bei 
600 Lux, die natürlich stärker hemmend wirkten, bestand kein geregelier 
Unterschied zwischen den 3 Temperaturen. Zwar war die Verzögerung im 
Erscheinen der Infloreszenzen bei 26° etwas stärker als bei 18°, aber der 
Wert bei 11°, der, wenn es sich dabei um eine echte Temperaturwirkung 
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gehandelt hatte, niedriger als der bei 18° hatte sein miissen, schob sich 
dazwischen!. 

Im Hauptversuch? war bei 300 Lux die Hemmung bei 26° am schwäch- 
sten, während das Gegenteil der Fall gewesen sein müßte, wenn die 
Hemmung temperaturabhängig wäre. Bei 700 Lux ließen sich aus dem 
Zeitpunkt des Sichtbarwerdens der Infloreszenzen keine Folgerungen 
ziehen, weil nur ein kleiner Teil der Pflanzen zur Anlage von sehr stark 
reduzierten Blütenständen kam. Dagegen gab die Zahl der Pflanzen, 
die zur Reproduktion schritt, eindeutige Auskunft: bei 11° war es nur 
eine, bei 18° waren es alle 9 und bei 26° 6. Auch hier war also durchaus 
keine Steigerung in der Wirkung durch die hohe Temperatur vorhanden. 


2. Ausbildung der Blütenstände. 

Die Hemmung durch das Störungslicht trat noch deutlicher als durch 
die Verspätung im Sichtbarwerden der Blütenstandsanlagen in der An- 
zahl der Blüten und der Verlaubung hervor. Im Vorversuch hatten die 
Pflanzen ohne Störungslicht schätzungsweise je 200 Blüten, bei Zwischen- 
belichtung mit 300 Lux etwa !/, Hundert und bei Störung durch 700 Lux 
weniger als !/, Dutzend. Bei 700 Lux waren die Blütenstände sehr stark 
verlaubt; bei den drei Temperaturen waren aber keine Unterschiede 
vorhanden (Abb. 1 und 2). Die Brakteenlänge betrug im Mittel bei 11° 
30,1 mm, bei 18° 28,7 mm und bei 26° 28,2 mm. Wäre die Temperatur 
wirksam gewesen, so hätte die Brakteenlänge bei 26° größer als bei 18° 
und bei 11° gewesen sein müssen. Auch bei Belichtung mit nur 300 Lux 
waren die Brakteen ein wenig verlaubt, und zwar auch ohne eine Ab- 
hängigkeit von der Temperaturhôhe erkennen zu lassen. 


Tabelle2. Sichtbarwerden der Blütenstandsanlagen (Tage nach Ver- 
suchsbeginn) bei verschiedener Temperatur während des Störungs- 




















lichtes. 
Störungslicht 11° 18° 26° 
Vorversuch 300 Lux 28,7 27,3 27,3 
600 Lux 31,0 29,9 32,6 
0 23,0 23,3 23,0 
Hauptversuch 300 Lux 31,7 31,4 28,5 
0 27,0 27,3 27,2 


1 Um zu prüfen, ob durch das Eintauchen in das Wasser das Blühen beeinflußt 
wird, war eine Gruppe von Pflanzen bei 18° im Zimmer ohne Störungslicht stehen 
geblieben. Sowohl im Vor- wie im Hauptversuch wurden bei ihnen die Blüten- 
stände etwas früher sichtbar als bei den Warmbadpflanzen bei 18%. Falls hier 
nicht ein Zufall vorliegt, würde das Eintauchen ins Wasser also eine leichte Hem- 
‘ mung im Blühen bedingen. Der Grund dafür könnte in der Verdunstungskälte 
bei den nach der Belichtung ja wieder an der Luft stehenden benetzten Pflanzen 
liegen. 

h 2 Infolge der etwas geringeren Anzahl der Versuchstage erschienen beim Haupt- 
versuch in allen Gruppen die Infloreszenzen etwas später als im Vorversuch. 








46 Richard Harder, Elisabeth Wallrabe und Ludwig Quantz: 



















Auch im Hauptversuch trat im Laufe der Entwicklung der Bliiten- 
stände immer deutlicher zutage, daß die höhere Temperatur keine 
stärkere Hemmung hervorruft als die niedrigere. Am 23.8. war der 
Stand folgendermaßen: 


mr” 


Abb. 1. Fa car com arg ohne Störungslicht. Die Pflanzen wurden in der Mitte der 
unkelperiode während 20 Min. in Wasser von 11, 18 und 26°C getaucht. 


Ohne Störungslicht. 

Alle 9 Pflanzen blühen normal, kein Unterschied zwischen 11, 18 
und 26°. 

300 Lux Störungslicht. 

11°. 1 Pflanze normal blühend, 8 verlaubt. 


11° 18° 26° 
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Abb. 2. Wirkung von 1 Min. Störungslicht von 600 Lux in der Mitte der Dunkelperiode 
bei 11, 18 und 26°C. 








18°. 4 Pflanzen normal bliihend, 5 verlaubt. 

26°. Alle 9 Pflanzen normal blühend, Blütenzahl aber geringer als 
bei den Pflanzen ohne Stérungslicht. 

700 Lux Störungslicht. 

Im großen ganzen war die Blütenzahl bei 700 Lux nur etwa */;>—/29 
derjenigen bei 300 Lux. 
11°. 1 Pflanze sehr stark verlaubt, 8 vegetativ. 
18°. Alle 9 Pflanzen vegetativ. 
26°. 6 Pflanzen sehr stark verlaubt, 3 vegetativ. 
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Sowohl bei 300 wie bei 700 Lux war die Blütenbildung bei 26° nicht 
schwächer, sondern im Gegenteil sogar etwas besser als bei der niedrigeren 
Temperatur. 


Dieser Unterschied kommt vermutlich daher, daß die Pflanzen, bevor sie das 
Störungslicht erhielten, 20 Min. der um 8° höheren bzw. um 7° niedrigeren Tem- 
peratur als die Raumtemperatur ausgesetzt waren. Nach Ausschalten des Lichtes 
vergingen dann auch noch einige Minuten, bevor die Pflanzen wieder in die normale 
Temperatur zurückversetzt waren. Für die Richtigkeit dieser Auslegung spricht 
unter anderem, daß im Vorversuch, bei dem die Pflanzen nicht so lange vorgewärmt 
bzw. vorgekühlt wurden, die Unterschiede zwischen den drei Temperaturen noch 
bedeutend geringer waren. Sonderbarerweise waren sie bei den Dunkelkontrollen, 
die also kein Störungslicht erhielten, weder beim Vor- noch Hauptversuch vorhanden. 
Sehr wahrscheinlich liegt das daran, daß in der ungestörten 13stündigen Nacht 
Blühhormon in so reichlicher Menge gebildet wurde, daß die immerhin nur kurze 
Änderung der Temperatur keine Rolle spielte. Erst wenn der Blühimpuls zum 
großen Teil durch die Zwischenbelichtung zerstört war, konnte sich die Temperatur 
wohl auf den Rest des Prinzips auswirken. 


Wie dem auch sei, jedenfalls würden sich diese Nebenwirkungen 
niemals so haben geltend machen können, wenn der Störungsprozeß selbst 
temperaturempfindlich wäre. 





Schluß. 

Wie sich aus früheren Versuchen ergeben hat, wird die Blütenbildung 
von Kalanchoé Blossfeldiana sehr stark durch die Nachttemperatur beein- 
fluBt (HARDER, BopE und v. Wrrscx 1942). Die Zahl der Blüten war bei 
8° 0, bei 12° 2,3, bei 18° 61 und bei 24° 178 (Tagestemperatur bei allen 
4 Serien gleich). Entsprechend starke Unterschiede wären auch zu er- 
warten gewesen, wenn auch das Störungslicht in seiner Wirkung tem- 
peraturabhängig wäre. Demgegenüber haben die oben mitgeteilten 
Versuche insgesamt eindeutig ergeben, daß mit Steigerung der Tem- 
peratur keine Erhöhung der hemmenden Wirkung des Störungslichtes 
stattfindet. Daraus darf weiter gefolgert werden, daß die Zerstörung 
des Blühimpulses durch eine kurze Unterbrechung der Dunkelperiode 
bei den Kurztagpflanzen ein rein photochemischer Prozeß ist. Eine Be- 
teiligung der Photosynthese an diesem Vorgang dürfte demnach nicht 
vorliegen. 

Damit ist natürlich noch nicht gesagt, daß die übrigen lichtabhängigen 
Vorgänge — so die Entstehung der sich bei Tage vollziehenden Teil- 
abläufe der Reaktionskette und die Lichtstabilisierung des Dunkel- 
produktes — ebenfalls ohne Beteiligung der Koblensäureassimilation 
erfolgen. Für die Bildung des Hellproduktes steht vielmehr die Un- 
erläßlichkeit der Photosynthese außer Zweifel, denn sie unterbleibt bei 
Fehlen von Kohlensäure (HARDER und v. Wrrsox 1941, HARDER, BoDE 
‘und v. Wırsch 1944), und für den Übergang der in der Dunkelperiode 
sich bildenden lichtempfindlichen Produkte in eine lichtfeste Form 
haben wir die Beteiligung der Photosynthese wenigstens theoretisch an- 
genommen (HARDER und BoDE 1943). Bei der hemmenden Wirkung des 
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Lichts bei zu langer Ausdehnung der Hellperiode ist hingegen die Photo- 
synthese unbeteiligt, denn sie kommt auch bei Abwesenheit von Kohlen- 
säure zustande (HARDER, BoDE und v. Wırsch 1944). 


Zusammenfassung. 
Die hemmende Wirkung einer einminutigen Unterbrechung der 
Dunkelperiode auf das Zustandekommen des Blühens von Kalanchoé 
Blossfeldiana ist bei 11, 18 und 26° C gleich stark; der Vorgang ist also 


temperaturunabhängig. 
Rotes Licht ist dabei viel wirksamer als grünes von gleicher 
Intensität. 


Dem Reichsforschungsrat danken wir für die Unterstützung unserer 
Untersuchungen. 


Schrifttum. 

Hamner, K. C.: Interrelation of light and darkness in photoperiodic induction. 
Bot. Gaz. 101, 658 (1940). — Harder, R. u. 0. Bode: Uber die Wirkung von Zwischen- 
belichtungen während der Dunkelperiode auf das Blühen, die Verlaubung und die 
Blattsukkulenz bei der Kurztagpflanze Kalanchoé Blossfeldiana. Planta 33, 469 
(1943). — Harder, R., 0. Bode u. H. v. Witseh: Über Wechselbeziehungen zwischen 
Blütenbildung, Brakteenverlaubung und Sukkulenz der Laubblätter bei Kalanchoé 
Blossfeldiana. Flora 136, 85 (1942). — Harder, R., 0. Bode u. H. v. Witseh: Photo- 
periodische Untersuchungen in kohlensäurefreier Atmosphäre bei der Kurztag- 
pflanze Kalanchoé Blossfeldiana. Jb. Bot. (1944). (Erscheint demnächst.) — Harder, R. 
u. H. v. Witseh: Über die Bedeutung der Kohlensäure und der photoperiodischen 
Belichtung für die Blütenbildung bei Kalanchoé Blossfeldiana. Naturwiss. 29, 770 
(1941). — Wallrabe, E.: Uber die Wirkung von Licht verschiedener Wellenlänge 
auf die Blütenbildung und die Sukkulenz der Blätter bei der Kurztagpflanze Kalan- 
choé Blossfeldiana. Diss. Göttingen 1943. (Erscheint demnächst i. Bot. Arch.) 








ÜBER DIE WIRKUNG DES HETEROAUXIN£ 
AUF ISOLIERTE WUCHSSTOFFREIE PFLANZENTEILE. 


Von 
HERMANN. v. GUTTENBERG und Ruts BÜCHSEL. 


Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 8. Oktober 1943.) 


1. Einleitung. 


Die gleichartige Wirkung des Auxins und der B-Indolylessigsäure auf 
Pflanzen hatte zur Folge, daß man ganz allgemein das Heteroauxin als 
einen auxingleiche4 Wuchsstoff ansprach. Dem stand indessen die Tat- 
sache der völlig verschiedenen chemischen Konstitution beider Sub- 
stanzen entgegen. Gewiß ist es möglich, daß verschiedene Stoffe im 
Organismus gleichartige Reaktionen bewirken; das kann aber nur in der 
Form geschehen, daß sie auslösend wirken, also nur den Anstoß zum 
Ablauf einer Kette von Vorgängen geben, die sich selbst gleichbleiben. 
Je weiter die Wuchsstofforschung fortschritt, um so unwahrscheinlicher 
wurde es, daß Auxin und Heteroauxin als gleichartige Wuchsstoffe an- 
zusprechen seien. Es sei hier nur an die polare Wanderung des Auxins 
erinnert, die so ungewöhnlich ist, daß es mehr als unwahrscheinlich war, 
daß sie auch für das Heteroauxin gelten solle; und doch wurde gerade 
für solche Transportversuche meist Heteroauxin mit vollem Erfolg ver- 
wendet! An der die Streckung einleitenden Plastizitätserhöhung der 
Membran scheint das Auxin direkt beteiligt zu sein — und doch kann 
sie auch durch Heteroauxingaben bewirkt werden. Diese und andere 
Tatsachen führten v. GUTTENBERG zu der Annahme, daß die Gleichheit 
der Wirkung beider Substanzen sich daraus erkläre, daß Heteroauxin- 
zufuhr die Pflanze zur Neuproduktion von Auxin veranlasse. 


In einer ersten Arbeit (v. GUTTENBERG 1942, DETTWEILER 1943) 
konnten wir zeigen, daß dies tatsächlich zutriift. Sprosse verschiedener 
Pflanzen, die außen mit Heteroauxinpaste behandelt werden, bilden in 
sich reichlich einen Wuchsstoff, der sich durch seine Säurefestigkeit als 
neugebildetes Auxin zu erkennen gibt, und nicht, wie man bisher annahm, 
eingedrungenes Heteroauxin ist. Das neue Auxin entsteht lokal im 
Organ, die Wirkung der Paste erstreckt sich über eine kurze Strecke 
nach oben und unten, woraus folgt, daß das Heteroauxin sich in der 
Pflanze unpolar ausbreitet. Danach ist nicht zu bezweifeln, daß in Trans- 
portversuchen, bei denen einer oberen Schnittfläche Heteroauxin geboten 
wird, an der unteren Schnittfläche nicht dieses, sondern neugebildetes, 
abwärts gewandertes Auxin aufgefangen wird. Einige mit Avenastümpfen 
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durchgeführte Versuche bestätigten diese Annahme. Der unten auf- 
genommene Wuchsstoff erwies sich als säure- nicht aber als laugenfest 
und ergab auch bei Anwendung hoher Heteroauxinkonzentrationen keine 
Färbung mit Eisenchlorid-Schwefelsäure. 

Wie schon in unserer ersten Veröffentlichung erwähnt wurde 
(v. GUTTENBERG 1942), ergeben sich sehr auffällige Unterschiede zwischen 
beiden Stoffen auch dann, wenn sie auf Pflanzenorgane einwirken, die 
durch passende Vorbehandlung ihres eigenen Wuchsstoffes beraubt 
wurden. Diese Versuche wurden nunmehr durch BüchseL weiter aus- 
gebaut, und es soll im folgenden über die dabei erzielten Ergebnisse 
berichtet werden. Wir verfolgten mit dieser Untersuchung auch die 
Absicht, einen Test für Heteroauxin zu schaffen, um eine Unterscheidung 
kleinster Mengen von Auxin und Heteroauxin zu ermöglichen. Dies 
gelang, doch ergab sich, daß bei Verwendung von Helianthus-Hypokotylen 
viel klarere Erfolge erzielt werden als mit Avena-Koleoptilen. Allerdings 
müssen für diese Hypokotyle etwas höhere Konzentrationen angewendet 
werden. 


2. Versuche mit Avena-Koleoptilen. 

Zur Verwendung kam Siegeshafer. Die Körner wurden 2 Stunden 
mit Wasser angequollen und dann auf feuchtem Filtrierpapier unter 
Glasglocken bis zum Austreten der Koleorrhiza gehalten. Hierauf wurden 
gleich große Körner ausgesucht und je 8 in einen Blumentopf mit sandiger 
Gartenerde gepflanzt. Die Aufzucht fand im Dunkelhaus bei konstanter 
Temperatur von 21° C und 80% Luftfeuchtigkeit statt. Zur Beleuchtung 
dienten zwei rote Dunkelkammerlampen und ein orangefarbenes Schott- 
Filter OG 2, welches keinen phototropischen Effekt bewirkte und durch 
sein verhältnismäßig helles Licht das Arbeiten sehr erleichterte. Zu den 
Versuchen wurden nur gleichmäßig gewachsene Pflanzen verwendet, 
deren Koleoptilen eine Länge von 25—27 mm besaßen. 

Zu Beginn unserer Versuche (März-April 1942) versuchten wir, 
passende Auxin- und Heteroauxinkonzentrationen ausfindig zu machen, 
die im normalen Avena-Test etwa gleiche Wirkung haben. Als geeignet 
erwies sich folgende Versuchsanordnung: Sofort nach der Dekapitation 
wurde der Koleoptile seitlich ein Agarblöckchen mit dem Diffusat von 
4 Avena-Spitzen angesetzt. Es erfolgte eine negative Krümmung, die 
nach 2 Stunden ihr Maximum erreichte. Enthielt das Agarblöckchen 
Heteroauxin in der Konzentration 10-*, so krümmten sich die Koleoptilen 
auch hier in den ersten 2 Stunden, ohne daß die Krümmung nachher 
noch weiter fortschritt. Der erreichte durchschnittliche Endwinkel betrug 
im ersten Fall für 9 Koleoptilen 22° + 2,29, bei Verwendung von Hetero- 
auxin 31°+ 2,08. Eine Wiederholung dieses Versuches ergab etwas 
größere Winkel. Das Diffusat von 4 Spitzen veranlaßte die Koleoptilen 
zu einer Krümmung von 24° + 1,5, Heteroauxin zu einer Krümmung 
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von 39°+ 2,5. Auxin und Heteroauxin zeigen also in den gewählten 
Konzentrationen im normalen Avena-Test keinen prinzipiellen Unter- 
schied in der Wirkungsweise. Vor allem tritt die stärkste Wirkung in 
beiden Fällen am Ende der ersten 2 Stunden ein. 

Durch verschiedene Modifikationen des Avena-Testes kann man eine 
erhöhte Empfindlichkeit erreichen. SCHNEIDER und Went (1938) 
arbeiteten mit doppelter Dekapitation. Die zweite Dekapitation erfolgte 
3—4 Stunden nach der ersten. 20 Min. nach der zweiten Dekapitation 
wurden die Agarblöckchen angesetzt. Solche Pflanzen reagieren auf viel 
geringere Wuchsstoffkonzentrationen als einmal dekapitierte. SkooG 
(1937) entfernte das Samenkorn 12—18 Stunden vor Ausführung des 
Testes. Darauf nehmen das Wachstum und die geotropische Reizbarkeit 
linear ab, die Regeneration einer physiologischen Spitze erfolgt ver- 
spätet und nur schwach. Die Koleoptilen reagieren jetzt etwa 10mal 
empfindlicher als im normalen Avena-Test, ihre Krümmung nimmt aber 
eine größere Zeit in Anspruch. OVERBEEK (1940) arbeitete eine ähnliche 
Methode aus. Er entfernte nicht das Korn, sondern die Wurzelspitzen. 
Erfolgte dieser Eingriff 15—20 Stunden vor dem Ankleben der Agar- 
würfelchen, so wuchs die Empfindlichkeit beträchtlich, nämlich bis zu 
100%. Auch Funke (1939) versuchte auf ähnlichem Wege zu einem 
empfindlicheren Test zu kommen. Sie schnitt am Licht gezogene Kole- 
optilen vom Korn ab, und stellte sie 24 Stunden unter dem Dunkel- 
sturz auf feuchtes Filtrierpapier. Danach wurden die Agarblöckchen im 
Tageslicht angesetzt und getestet. Es ergab sich eine etwa 6—7fache 
Empfindlichkeitserhöhung. 

Alle diese Methoden verfolgten den Zweck, den Eigengehalt der Test- 
koleoptilen an Auxin auf ein Minimum herabzusetzen. Die Empfind- 
lichkeit gegenüber dem zugeführten Auxin ist nämlich um so höher, 
je weniger eigenes Auxin die Testpflanze enthält. Dies erklärt sich zu- 
nächst daraus, daß dem seitlich geboteneh Auxin kein Wuchsstoff auf 
der Gegenseite entgegenwirkt. Vielleicht handelt es sich aber auch 
darum, daß nach Art des WeBerschen Gesetzes der wirksame Reiz- 
zuwachs von der schon vorhandenen Auxinkonzentration abhängt. 

Durch eine Kombination der Methoden von SCHNEIDER und WENT 
sowie SKO0G, versuchten wir, möglichst wuchsstoffreie Koleoptilen her- 
zustellen und so ein empfindlicheres Testmaterial zu schaffen. Wir 
schnitten 25 mm lange Koleoptilen vom Korn ab, dekapitierten sie sofort 
und steckten sie dann auf Nadeln, wobei wir sie in eine Nährsalzlösung 
tauchten. Um etwa in der Koleoptile noch vorhandenes aktives oder 
inaktives Auxin sich auswirken zu lassen, ließen wir die Pflanzen 
erst 4 Stunden in Nährlösung stehen und dekapitierten sie dann zum 
zweitenmal. Damit war auch die neue physiologische Spitze entfernt, 
die nach Voss in 21/,—3 Stunden regeneriert ist. Funke ließ die ab- 
geschnittenen Koleoptilen 24 Stunden stehen und dekapitierte nur einmal. 

4* 
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Wir fanden aber, daB bei Vornahme der zweiten Dekapitation nach 
24 Stunden die Koleoptilen nicht sehr gleichmäßig reagierten, wogegen 
sie nach 4 Stunden Wartezeit eine gute Reaktionsfähigkeit zeigten. 
Nach der zweiten Dekapitation prüften wir, ob noch Auxin in der Kole- 
optile vorhanden war. 200. Koleoptilen wurden in heißem Alkohol unter 
dem Rückflußkühler extrahiert. Dann wurde filtriert und das Filtrat 
auf dem Wasserbade eingeengt. Bevor der Alkohol völlig verdampft 
war, wurde etwas Wasser zugegeben und dann der Alkohol ganz ver- 
dampft. Der Extrakt wurde mit der gleichen Menge 3%igen Agars ver- 
schmolzen und auf einer 2,5 mal 2,5 cm großen Glasplatte ausgegossen. 
Von diesem Agar wurden 2mal 2 mm große Blöckchen abgeschnitten 
und im normalen Avena-Test geprüft. Sie ergaben keine Reaktion auf 
Wuchsstoff mehr. Auch ein Agarblöckchen mit dem Diffusat von 
5 oberen oder unteren Hälften der Koleoptilen ergab im normalen Test 
keine Wuchsstoffreaktion. Die isolierten und im Abstand von 4 Stunden 
zum zweitenmal dekapitierten Koleoptilen enthalten alsc keine nennens- 
werten Wuchsstoffmengen mehr. Sie sollten nun als Testmaterial ver- 
wendet werden. 

Setzten wir einer solchen isolierten und 2mal dekapitierten Koleoptile 
seitlich ein Agarblöckchen mit dem Diffusat von 4 Avena-Spitzen an, 
so trat auch bier, wie bei den nicht isolierten Koleoptilen, die Auxin- 
krümmung in den ersten 2 Stunden auf. Der Winkel war deutlich, aber 
nicht allzu stark vergrößert. Er betrug im Durchschnitt von 13 Kole- 
optilen 28° + 4,09 gegenüber den nicht isolierten mit 22° oder 24°. Ent- 
hielt das Agarblöckchen B-Indolylessigsäure in der Konzentration 10%, 
so erfolgte in den ersten 3 Stunden keine Reaktion. Nach der 3. Stunde 
begann die Krümmung und dauerte bis zur 10. Stunde. Sie erreichte 
im Durchschnitt von 12 Pflanzen ein Ausmaß von 55° + 4,23. Dieser 
Winkel ist beträchtlich größer, als der im normalen Test gefundene 
von 31° oder 39°. Wir führten gleichzeitig noch eine Kontrolle an normalen 
Testpflanzen durch, diese ergab bei 11 Pflanzen einen Durchschnitts- 
winkel von 25° + 2,26. 

In etwas vorgeschrittener Jahreszeit (Juni) wiederholten wir die Ver- 
suche. Die isolierten und 2mal dekapitierten Koleoptilen ergaben jetzt 
bei einseitigem Zusatz eines Agarblöckchens mit dem Diffusat von 
4 Spitzen. eine Krümmung, die bei 12 Versuchspflanzen einen Durch- 
schnittswinkel von 24°+ 1,14 erreichte. Der etwas geringere Winkel 
(24° gegenüber 28°) ist auf verminderte Empfindlichkeit der Hafer- 
koleoptilen während des Sommers zurückzuführen. Heteroauxin 10 
seitlich geboten, bewirkte wieder in den ersten 3 Stunden keine Wuchs- 
stoffreaktion. Die Krümmung begann erst nach der 3. Stunde und dauerte 
wieder bis zur 10. Stunde. Sie erreichte bei 18 Versuchspflanzen einen 
Durchschnittswinkel von 46°+ 3,27. Auch hier zeigt sich die ver- 
minderte Empfindlichkeit der Haferkoleoptilen während des Sommers. 
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In gleicher Versuchsanordnung verwendeten wir das Diffusat von 
8 Spitzen. Das Auxindiffusat bewirkte auch hier eine Kriimmung, die 
ihr Maximum nach 2 Stunden erreicht hatte und bei 10 Pflanzen zu einem 
Winkel von 31° + 1,35 führte. Die entsprechend stärkere Konzentration 
des Heteroauxins, nämlich 5 - 10-% bewirkte wieder in den ersten 3 Stunden 
keine Reaktion. Die Krümmung begann nach 3 Stunden und erreichte 
ihr Maximum nach weiteren 7 Stunden. Sie führte bei 18 Pflanzen zu 
einem Durchschnittswinkel von 51° + 1,14. Eine Wiederholung des Ver- 
suches ergab bei Verwendung von Auxin 24°, von Heteroauxin 46°. Die 
Winkel waren also gegenüber denen, die bei den früher gewählten nur 
halb so hohen Konzentrationen auftraten, kaum verändert. Das zeigte 
sich aber auch, wenn die höheren Konzentrationen im normalen Avena- 
Test geprüft wurden. Besonders bei Anwendung des Heteroauxins traten 
sogar kleinere Winkel auf, die optimale Konzentration war also schon 
überschritten. Für das Auxin trifft dies nicht zu, denn in späteren Ver- 
suchen (s. S. 55) ergab ein Diffusat aus 8 Spitzen beträchtlich höhere 
Winkel. 

Ließen wir das Heteroauxin in noch stärkerer Konzentration auf die 
isolierte 2mal dekapitierte Koleoptile einwirken, so bewirkte es auch 
eine verspätete Krümmung, die nach der 3. Stunde begann und bis zur 
10. Stunde andauerte. Der Winkel wurde aber nicht mehr größer, sondern 
ging bei steigender Konzentration zurück. So ergaben 11 Pflanzen, die 
mit Heteroauxin 10-5 behandelt waren, einen Winkel von 37° + 3,18 
und 11 andere Pflanzen mit der noch stärkeren Konzentration von 
10-* den Winkel von 36° + 2,99. Offenbar ist die physiologisch wirk- 
samste Konzentration bereits überschritten. H. Funke fand bei ihren 
Arbeiten mit abgeschnittenen einmal dekapitierten Koleoptilen eine ver- 
zögerte Wirkung des Heteroauxins gegenüber dem Söpınsschen Tages- 
lichttest. Das Krümmungsmaximum beobachtete sie nach 18 bis 
20 Stunden. Überraschenderweise wirkte aber auch ein ,,Kartoffel- 
hormon‘ mit ähnlicher Verspätung. Der Widerspruch gegenüber unseren 
Ergebnissen erklärt sich vielleicht aus der sehr verschiedenen Versuchs- 
methode. Die Pflanzen waren am Licht herangezogen und dann teils 
sofort, teils nach 24stündiger Verdunkelung mit Wuchsstoff versehen 
worden. Auch wurde nur einmal dekapitiert, somit waren die Test- 
koleoptilen noch etwas wuchsstoffhaltig. Schließlich wurde mit ver- 
schiedenen Diffusaten, nicht aber mit Avena-Spitzenauxin gearbeitet, 
und es wurde nicht geprüft, ob die einzelnen Diffusate und die ange- 
wandten (durchaus sehr niedrigen) Heteroauxinkonzentrationen im 
Wentschen Test etwa gleiche Wirkung haben. 
= Da Heteroauxin in der wuchsstoffreien Koleoptile anders wirkt als 
in der wuchsstoffhaltigen, erhebt sich nun die Frage, ob die im 2. Fall 
vorhandenen Wirkstoffe an diesem abweichenden Verhalten schuld sind. 
In der normalen Avena-Testpflanze ist Auxin vorhanden, aber auch 
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von unten her aufsteigendes ,,Proauxin‘“. Beide Stoffe könnten auf die 
Heteroauxinwirkung von Einfluß sein. Um diesen zu prüfen, wurden 
verschiedene Versuche angestellt, von denen zunächst die mit Verwendung 
von Auxin vorgenommenen beschrieben werden sollen. 

Wir setzten der isolierten und im Abstand von 4 Stunden 2mal 
dekapitierten Koleoptile seitlich ein Agarblöckchen an, das sowohl Auxin 
als auch Heteroauxin enthielt. Als Auxinquelle diente das Diffusat von 
4 Avena-Spitzen, dazu kam Heteroauxin 10-*. In den ersten 2 Stunden 
erfolgte eine Krümmung, die durch das Auxin verursacht sein muß, und 
die auch in ihrem Ausmaß der Krümmung entsprach, die 4 Spitzen 
alleine bewirkten. In der 3. Stunde war kein Ansteigen des Krümmungs- 
winkels zu beobachten. Nach der 3. Stunde trat die verspätete durch 
Heteroauxin bewirkte Krümmung ein, die auch hier bis zur 10. Stunde 
dauerte. Der Endwinkel betrug bei 13 Versuchspflanzen im Durchschnitt 
40°+ 2,9. Auch die Verwendung einer stärkeren Konzentration ergab 
das gleiche Wirkungsbild. Das Diffusat von 8 Spitzen, in ein Bléckchen 
mit Heteroauxin 5 - 10-5 gemischt, wurde der wuchsstoffreien Koleoptile 
seitlich angesetzt. Auch hier trat in den ersten 2 Stunden eine normale 
Auxinkrümmung auf, die wieder in ihrem Ausmaß der Krümmung ent- 
sprach, die 8 Spitzen alleine bewirkten. Von der 3.—10. Stunde wirkte 
das Heteroauxin in Form verspäteter Krümmung. Bei 16 Pflanzen 
wurde ein Durchschnittswinkel von 36° + 2,36 erreicht, die optimale 
Konzentration war also schon überschritten. 

Diese Versuche lehren, daß von den zugeführten Stoffen jeder für sich 
wirkt, Heteroauxin und Auxin sich also gegenseitig nicht beeinflussen. 
Dies läßt sich auch mit Hilfe einer anderen Methode zeigen. Wieder 
schnitten wir Koleoptilen vom Korn ab, dekapitierten sie und ließen 
sie 4 Stunden in Nährlösung stehen. Dann wiederholten wir die Deka- 
pitation und brachten Auxin und Heteroauxin antagonistisch an. Auf 
die eine Seite setzten wir ein Agarblöckchen mit dem Diffusat von 
4 Spitzen, auf die andere Seite ein solches mit Heteroauxin 10-*. Diese 
Konzentrationen der Stoffe in den Agarblöckchen ergaben im normalen 
Avena-Test etwa gleiche Winkel. Waren die Koleoptilen stark, dann 
waren die beiden Agarblöckchen gut getrennt. Innerhalb der ersten 
2 Stunden trat eine negative Krümmung auf der Auxinseite ein, die in- 
dessen deutlich gegenüber der zurückblieb, die das Diffusat von 4 Spitzen 
bewirkt, wenn es alleine angebracht wird. Da die Versuche weiter liefen, 
konnten die Winkel nur geschätzt werden. Nach der 3. Stunde begann 
die negative Krümmung auf der Heteroauxinseite, wie sie auch bei 
Abwesenheit von Auxin beobachtet worden war. Die 2. Krümmung 
dauerte auch hier bis zur 10. Stunde. Dabei wurde bei den meisten 
Koleoptilen die Auxinkrümmung überwunden. Die Gegenwirkung des 
Auxins war aber daraus zu erkennen, daß die Winkel im Endergebnis 
kleiner waren, als in den Fällen, wo das Heteroauxin allein wirkte. Einige 
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Pflanzen zeigten S-förmige Kriimmungen. Die Auxinkriimmung war dann 
im unteren Teil der Koleoptile nicht überwunden und die Heteroauxin- 
kriimmung oben neu aufgetreten. Bei diesen Pflanzen war auch die erste 
Auxinkrümmung kräftiger gewesen. Von 14 Versuchspflanzen war eine 
S-förmig gekrümmt, die anderen zeigten einen Durchschnittswinkel von 
30° + 15,67, der von der späteren Heteroauxinkriimmung herrührt. 
Zur Kontrolle einseitig angebrachtes Auxin aus Spitzen ergab einen 
Winkel von 15°, der in den ersten beiden Stunden auftrat, einseitiges 
Heteroauxin 10- von der 3. bis zur 10. Stunde einen Winkel von 46°. 

Auch Versuche mit höheren Konzentrationen auf beiden Seiten zeigten 
das gleiche Bild. Das Auxinblöckchen enthielt ein Diffusat von 8 Avena- 
Spitzen und das Heteroauxinblöckchen die Konzentration 5 - 10-5. In 
den ersten 2 Stunden trat eine negative Krümmung auf der Auxinseite 
ein. Sie blieb auch hier hinter der zurück, die durch 8 Spitzen allein 
bewirkt war. Nach der 3. bis zur 10. Stunde trat die verspätete Hetero- 
auxinkrümmung auf. Sie überwand die Auxinkrümmung, doch war der 
Endwinkel auch jetzt kleiner als ohne Gegenwirkung. Vereinzelt traten 
S-förmige Krümmungen auf. Von 8 Versuchspflanzen zeigten 3 S-förmige 
Krümmungen, die anderen wiesen einen Durchschnittswinkel von 
34° + 6,96 auf, der durch das Heteroauxin verursacht war. Die Auxin- 
kontrolle zeigte einen Winkel von 38°, das Heteroauxin allein einen 
Winkel von 39°. Nunmehr kombinierten wir die Heteroauxinkonzen- 
trationen 10-% und das Diffusat von 8 Spitzen, das im normalen Avena- 
Test stärkere Wirkung hat. Die zur Kontrolle nur einseitig behandelten 
Pflanzen zeigten indessen, daß in diesem Einzelfall die genannten Kon- 
zentrationen ungefähr gleich starke Winkel geben: das Diffusat der 
8 Spitzen bewirkte eine Krümmung von 45°, Heteroauxin 10-* eine 
Krümmung von 43°. Antagonistisch angebracht, ergaben diese beiden 
Konzentrationen wieder das gleiche Wirkungsbild. In den ersten 2 Stun- 
den zeigte sich die Auxinwirkung als negative Krümmung, die in ihrer 
Stärke hinter der der Kontrollpflanzen zurückblieb. Nach der 3. Stunde 
begann die Heteroauxinkrümmung und überwand die vorherige Auxin- 
krümmung. In der 10. Stunde war das Maximum erreicht. Von 9 Ver- 
suchspflanzen zeigten 3 S-förmige Krümmung, während die übrigen einen 
Winkel von 16° + 6,59 ergaben. Bei einer Wiederholung des Versuches 
bewirkte das Diffusat von 8 Spitzen allein angebracht einen Winkel von 
53°, Heteroauxin 10-$ einen Winkel von 39°. Antagonistisch angebracht, 
wirkten die beiden Stoffe wieder getrennt. Zuerst trat die Reaktion auf 
der Auxinseite, dann auf der Heteroauxinseite ein. Von 5 Versuchs- 
pflanzen zeigten 4 einen Durchschnittswinkel von 33° + 3,03, eine war 
S-förmig gekrümmt. 

Zur Kontrolle wurden auch an Koleoptilen, die an der Frucht belassen 
und nur einmal dekapitiert waren, Auxin und Heteroauxin antagonistisch 
zur Wirkung gebracht. Als Auxinquelle diente auch hier das Diffusat 
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von 4 Spitzen, antagonistisch dazu wirkte Heteroauxin 10-*. Einzeln 
getestet, zeigte das Auxindiffusat in den ersten 2 Stunden einen Winkel 
von 23°, das Heteroauxin in gleicher Zeit einen Winkel von 43°. Brachten 
wir nun beide Stoffe an der normalen Testkoleoptile antagonistisch zur 
Wirkung, so trat bei der Mehrzahl der Pflanzen auf beiden Seiten an- 
nähernd gleiches Wachstum auf. Wenige Pflanzen krümmten sich zur 
Auxinseite, was sich daraus erklärt, daß die Heteroauxinkonzentration 
etwas zu stark war. Die Wirkung beider Stoffe trat in den ersten beiden 
Stunden auf; wir ließen dann eine Reihe von Koleoptilen 10 Stunden 
stehen, um eine etwaige spätere Wirkung des Heteroauxins nicht zu 
übersehen. Es zeigte sich aber, daß eine solche nicht mehr eintrat. 

Der Gegensatz, der zwischen Koleoptilen mit und ohne Frucht bei 
einseitiger Versorgung mit Auxin und Heteroauxin besteht, macht sich 
also bei antagonistischer Darbietung der Stoffe in gleicher Weise be- 
merkbar. Das Heteroauxin wirkt an abgeschnittenen Koleoptilen erheb- 
lich stärker als an solchen, die sich am Korn befinden. Daran kann aber 
nicht einfach der Auxinmangel der erst genannten schuld sein, denn bei 
künstlicher antagonistischer Versorgung mit Auxin wird die Heteroauxin- 
wirkung nur zum Teil abgebremst, während Stoffe, die aus dem Korn 
kommen, die Heteroauxinwirkung fast aufheben. Dies ließ sich auch 
durch eine andere Versuchsanordnung erweisen. 

Wir schnitten Koleoptilen vom Korn ab und steckten mit einem 
dünnen kurzen Stückchen Draht andere vorher isolierte und 2mal 
dekapitierte Koleoptilen auf das Korn. Die Schnittflächen waren durch 
einen Gelatinetropfen verbunden. Nun setzten wir diesen Pflanzen 
seitlich ein Agarblöckchen mit Heteroauxin 10-*an. Kurz vor Beendigung 
der 2. Stunde trat eine Krümmung auf, die ihr Maximum am Ende der 
3. Stunde erreicht hatte. Der einzige Unterschied gegenüber normalen 
Testkoleoptilen besteht also darin, daß die Reaktion um 1 Stunde ver- 
spätet auftritt. Das läßt sich wohl daraus erklären, daß die Wirkstoffe, 
die aus dem Endosperm kommen, erst nach dem Passieren der Gelatine 
in die Koleoptile einwanderten und dieser Vorgang einige Zeit in An- 
spruch nimmt. Abgesehen von der um 1 Stunde verzögerten Wirkung 
zeigen diese Pflanzen eine Reaktion wie Normalpflanzen. 15 Koleoptilen 
erreichten einen Durchschnittswinkel von 21° + 6,94, während Normal- 
pflanzen zur gleichen Jahreszeit einen Winkel von 22° + 2,29 erreichten. 
Dieser Versuch zeigt besonders klar, daß ein vom Endosperm kommender 
Stoff die Heteroauxinwirkung beeinflußt. 

Auch das Aufkleben einer Avena-Spitze mit Hilfe von Gelatine auf 
eine isolierte 2mal dekapitierte Koleoptile hatte den gleichen Erfolg. 
Wurde gleichzeitig mit einem Gelatinetröpfchen Heteroauxinagar 107 
seitlich angeklebt, so begann die Krümmung schon vor Beendigung der 
2. Stunde, und sie erreichte ihr Maximum am Ende der 3. Auch diese 
Pflanzen zeigten die um 1 Stunde verspätete Wirkung, sonst aber das 
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Verhalten von Normalpflanzen. 10 Versuchspflanzen hatten einen Durch- 
schnittswinkel von 21°+ 10. Die um 1 Stunde verspätete Reaktionszeit 
ist wieder auf die langsame Diffusion der Spitzenstoffe durch die Gelatine 
zurückzuführen. Auch die Koleoptilspitze enthält also den die Hetero- 
auxinwirkung beeinflussenden Stoff. Zur Kontrolle ließen wir einen Teil 
der Versuchspflanzen 10 Stunden stehen, sie bewiesen indessen deutlich, 
daß das Maximum der Krümmung am Ende der 3. Stunde erreicht ist. 
5 Pflanzen zeigten schließlich eine Krümmung von 22° + 5,83, die von 
der nach 3 Stunden erreichten nur um 1° abweicht. 

Statt der Spitze wurde in der nächsten Versuchsreihe ein Diffusat 
von 2 Spitzen auf jede isolierte 2mal dekapitierte Koleoptile aufgelegt 
und gleichzeitig seitlich ein Agarblöckchen mit der Heteroauxinkonzen- 
tration 5 - 10-5 mit Gelatine angeklebt. Am Ende der 2. Stunde war 
schon eine Krümmung zu beobachten, die in der 3. Stunde noch etwas 
anstieg und bei 11 Pflanzen zu einem Durchschnittswinkel von 23° + 6,32 
führte. Die Pflanzen verhielten sich wie die im vorher beschriebenen 
Versuch mit aufgeklebten Spitzen, die gegenüber von Normalpflanzen 
nur um etwas verzögert auf das Heteroauxin reagieren. Auch hier 
mußten die Wirkstoffe erst in die Koleoptile einwandern, um dort zur 
Wirkung zu gelangen. 

In einer anderen Versuchsreihe legten wir den isolierten 2mal dekapi- 
tierten Koleoptilen ein Diffusat von 8 Spitzen auf und klebten gleich- 
zeitig ein Agarblöckchen mit Heteroauxin 10-* seitlich an. In den ersten 
2 Stunden erfolgte lebhaftes Wachstum und keine Reaktion auf das 
Heteroauxin. Sie begann erst am Ende der 5. Stunde. Das ist wohl 
so zu verstehen, daß die verhältnismäßig geringe Heteroauxinkonzen- 
tration die durch das Auxin bewirkte allseitige Wachstumsbeschleunigung 
zunächst nicht mehr steigern konnte und die Krümmung erst auftrat, 
als das oben gebotene Auxin zum größten Teil verbraucht war. Der 
Versuch, in dem abgeschnittene Koleoptilen wieder auf einen am Korn 
verbliebenen Stumpf aufgeklebt wurden, beweist, daß dem aus diesem 
aufsteigenden ,,Proauxin“ offenbar eine entscheidende Rolle zukommt; 
denn solche Pflanzen verhalten sich kaum anders als die, die nicht ab- 
geschnitten waren. Wir versuchten daher, dieses ,,Proauxin durch 
Extraktion zu gewinnen und direkt anzuwenden. Zwei Autoren glauben, 
das Avena-,,Proauxin“ gefunden zu haben. Skoog (1937) legte auf die 
Schnittfläche dekapitierter Koleoptilen Agarplättchen auf und testete 
diese an anderen dekapitierten Koleoptilen. Er erhielt von der 8. bis 
10. Stunde eine Reaktion und glaubt, daß der Agar „Proauxin“ auf- 
genommen hatte, das nunmehr an die Testkoleoptilen abgegeben und in 
den neuen physiologischen Spitzen aktiviert wurde. Voss (1939) extra- 
hierte Scutellen von Maiskörnern, zerstörte im Extrakt den aktiven 
Wuchsstoff durch Wasserstoffsuperoxyd und fand, daß ein unzerstörter 
Reststoff an Testkoleoptilen nach mehreren Stunden wirksam war. Diesen 
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betrachtet er als den inaktiven Wuchsstoff. Leider ist dieser von einem 
Hemmstoff nicht zu trennen, was die Beurteilung der Versuchsergebnisse 
sehr erschwert. An diese Versuchsanordnung knüpften wir an. Als Test- 

verwendeten wir wieder vom Korn abgeschnittene Koleoptilen, 
die gleich einmal dekapitiert und dann 4 Stunden in Nährlösung gezogen 
wurden. Hierauf wurden sie zum zweitenmal dekapitiert und ihnen 
„Proauxin‘‘ geboten. Um dieses zu erhalten, stellten wir einen Brei von 
70 Scutellen in destilliertem Wasser her und ließen ihn 12 Stunden stehen. 
Der darin vorhandene aktive Wuchsstoff des Endosperms wurde mit 
Wasserstoffsuperoxyd zerstört. Zur Beseitigung des Perhydrols wurde 
der Extrakt eingedampft und mit wenig Wasser wieder aufgenommen. 
In diesen Scutellumauszug wurden die isolierten Koleoptilen mit ihrer 
Basis eingetaucht, und nach 2 Stunden wurde ihnen oben seitlich Hetero- 
auxinagar angesetzt. Wenn die Anwesenheit von inaktivem Wuchsstoff 
die Voraussetzung dafür ist, daß Heteroauxin rasch neuen aktiven Wuchs- 
stoff bildet, so müßte jetzt in 2 Stunden eine Krümmung auftreten. Das 
geschah aber nicht. Es bestand noch die Möglichkeit, daß die ab- 
geschnittenen Koleoptilen keine Saugkraft mehr hatten, um das gebotene 
„Proauxin‘ hochzuschaffen. Deshalb schmolzen wir den Scutellumauszug 
mit dem Heteroauxinagar zusammen, um von vornherein beide Stoffe 
gleichzeitig an der Spitze zur Wirkung zu bringen. Auch hier blieb eine 
Reaktion in den ersten 2 Stunden aus, ebenso bei mehreren Wieder- 
holungen des Versuches. Nach der 3. Stunde begann die Heteroauxin- 
krümmung, die bis zur 10. Stunde dauerte und einen Winkel von 
489 + 20,79 erreichte, der der Heteroauxinwirkung ohne ‚Proauxin‘“ 
entspricht. Auf die Deutung dieser Versuche kommen wir am Schluß 
dieser Arbeit nochmals zu sprechen. 
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3. Versuche mit Helianthus-Hypokotylen. 

Das antagonistische Arbeiten bringt bei Avena einige Schwierigkeiten 
mit sich, da die Agarblöckchen sehr nahe aneinander stehen und leicht 
durch Feuchtigkeit in Berührung treten können. Es konnten daher, 
wie erwähnt, nur kräftige Koleoptilen zu diesen Versuchen ausgewählt 
werden, wobei trotzdem die Gefahr besteht, daß Stoffe von der einen 
zur anderen Seite übertreten. Um diese Unsicherheit auszuschalten, 
wurden die Versuche auch an Pflanzen mit kräftigen Hypokotylen aus- 
geführt. Solche sollten auch aus einem anderen Grunde untersucht werden. 
Während bei Avena zwei Wuchsstoffquellen in Frage kommen, nämlich 
das Korn und die Koleoptilspitze, befinden sich bei einem dikotylen Keim- 
ling alle Stoffe in den Kotyledonen. Wir arbeiteten mit Helianthus 
annuus. Die Aufzucht ging genau wie bei Avena vor sich. Die Samen 
wurden 2 Stunden in Wasser angequollen und auf feuchtem Filtrierpapier 
bis zum Austreten der Wurzelspitze gehalten, je 8 wurden in einen 
Blumentopf mit sandiger Gartenerde gepflanzt. Aufzucht und Versuche 
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gingen auch hier im Dunkelhaus vor sich. Hatten die Hypokotyle eine 
Länge von 25 mm erreicht, so wurde ihnen unterhalb der Kotyledonen 
senkrecht zur Nutationsebene ein Agarblöckchen mit Heteroauxin 10-4 
mit einem Gelatinetropfen angeklebt. Es erfolgte eine negative 
Krümmung, die nach 4 Stunden mit 30° ihr Maximum erreichte und später 
nicht mehr fortschritt. Die Konzentration 10-5 führte in den ersten 
4 Stunden zu einem Winkel von 20°. Ein Diffusat von 8 Avena-Spitzen 
führte zu keiner Reaktion des Hypokotyls. 

Die Helianthus-Pflanzen wurden nun bei einer Länge von 25 mm 2 mm 
unter dem Ansatz der Kotyledonen dekapitiert. Dadurch werden ihnen die 
physiologische Spitze und der Kotyledonarwuchsstoff genommen. In 
den nächsten 36 Stunden wuchsen die Hypokotyle noch um einige Milli- 
meter, wobei der im Stengel vorhandene Auxinrest offenbar verbraucht 
wurde. Nach 36 Stunden hatte das Wachstum aufgehört, das Hypokotyl 
konnte nunmehr als wuchsstoffrei betrachtet werden. Jetzt wurde seitlich 
mit Hilfe eines Gelatinetropfens ein Agarblöckchen mit der Heteroauxin- 
konzentration 10-4 angeklebt. In den ersten 9 Stunden erfolgte keine 
Kriimmung. Sie begann erst nach der 10. Stunde und dauerte 16 Stunden 
an. Die Reaktion war also erst nach der 26. Stunde beendet. Somit ist 
die Verspätung der Krümmung hier noch viel auffälliger als bei Avena. 
24 Hypokotyle ergaben einen Durchschnittswinkel von 94°+ 8,8. Bei 
Helianthus zeigt sich also noch viel deutlicher, um wieviel stärker die 
Heteroauxinwirkung an wuchsstoffreien Pflanzen gegeniiber normalen 
ist. Diese hatten auf Heteroauxin 10-4 mit einer Krümmung von 30° 
reagiert, jene mit 94°. Einzelne Pflanzen krümmen sich vollkommen 
hakenförmig ein (Abb. 1); und das Auffallendste ist, daß die Krümmung 
oberhalb der Agarblöckchen fortschreitet und hier oben so groß werden 
kann, wie unterhalb. 

Heteroauxinkonzentrationen, die bei der unversehrten Pflanze keine 
oder nur schwache Wirkung zeigten, ergaben an wuchsstoffreien Hypo- 
kotylen beträchtliche Krümmungen. Wir verwendeten Heteroauxin in den 
Konzentrationen 10-5 und 5- 10-5. In den ersten 9 Stunden erfolgte 
auch hier keine Reaktion. In der 10. Stunde begann die Krümmung 
und dauerte bis zur 26. Stunde an. Der Endwinkel betrug bei Hetero- 
auxin 10-5 bei 25 Versuchspflanzen im Durchschnitt 80° + 3,99, bei 
5-10-5 an 25 Versuchspflanzen 69° + 5,29. Auch ein Diffusat von 
8 Avena-Koleoptilspitzen war jetzt wirksam. Es verursachte nach 
4 Stunden einen Durchschnittswinkel von 26°. 

Da das Helianthus-Hypokotyl viel dicker als die Avena-Koleoptile 
ist, läßt es sich sehr gut zu antagonistischen Versuchen verwenden. Zu- 
nächst wurden zur Kontrolle unversehrte Pflanzen mit Auxin und Hetero- 
auxin antagonistisch behandelt. Als Auxinquelle dienten 50g Blatt- 
substanz eines Krautkopfes, die 2 Stunden unter dem Rückflußkühler 
mit Alkohol extrahiert worden waren. Dann wurde filtriert und der 
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Alkohol eingeengt. Es wurde etwas Wasser zugegeben und der Alkohol 
völlig verdampft. Der Extrakt wurde auf 1 ccm eingeengt, mit der 
gleichen Menge 3%igen Agars verschmolzen und so zum Testen ver- 
wendet. Er ergab an der normalen Pflanze im Durchschnitt einen Winkel 
von 19°. Antagonistisch dazu verwendeten wir die Heteroauxinkonzen- 
tration 10-*, die allein einen Winkel von 30° ergab. Da dieser Winkel 
stärker ist als der vom Auxin verursachte, zeigten die antagonistisch 
behandelten Pflanzen schließlich einen negativen Winkel auf der mit 
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Abb. 1. Dekapitierte Hypokotyle von Helianthus annuus nach 26stiindiger einseitiger 
Wirkung von Heteroauxin 10-*, *, nat. Gr. 


Heteroauxin behandelten Seite. Dieser war überraschend groß, 
15 Pflanzen ergaben einen Durchschnittswinkel von 34° + 15,95. Die 
Reaktion ist in 4 Stunden beendet. Nun verwendeten wir Hypokotyle, 
die wir nach Dekapitation 36 Stunden stehen ließen, um den noch vor- 
handenen Wuchsstoff sich erschöpfen zu lassen. Dann ließen wir ein 
Diffusat von 8 Avena-Spitzen und Heteroauxin 5 - 10-5 antagonistisch 
einwirken. In den ersten 4 Stunden trat eine Reaktion auf der Auxinseite 
ein, die bis zur 10. Stunde herrschte, dann stillstand, und schließlich 
erfolgte bis zur 26. Stunde die Heteroauxinkrümmung. Von 10 Pflanzen 
war schließlich eine gerade, hier reichte die Heteroauxinkonzentration 
nicht aus, um die Auxinkriimmung noch zu überschreiten. Bei allen 
anderen Pflanzen wurde die Auxinkrümmung überwunden, und es zeigte 
sich ein Heteroauxinwinkel von 25° + 15,65. Da die beiden verwendeten 
Konzentrationen an sich nur schwach wirkten, brachten wir auch stärkere 
zur Verwendung. Als Auxinquelle dienten wieder 50g Blattsubstanz 
eines Krautkopfes, die genau so gewonnen wurde, wie im vorher Be- 
schriebenen. Der Extrakt ergab an einem wuchsstoffreien Hypokotyl 
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innerhalb der ersten 4 Stunden einen Winkel von 35°. Nun wurden dieser 
Extrakt und Heteroauxin 10-° antagonistisch verwendet. Der Kraut- 
extrakt bewirkte innerhalb der ersten Stunden eine gegenüber früher 
etwas abgeschwächte negative Krümmung des Hypokotyls. Nach der 
10. Stunde begann die Krümmung auf der Heteroauxinseite. Sie über- 
wog die Auxinkrümmung, so daß im Endergebnis eine Heteroauxin- 
krümmung erscheint. Die Winkel betrugen im Durchschnitt 27° + 5,67. 
Dabei ist aber zu bedenken, daß der zurückgelegte Weg viel größer war, 
da ja erst eine Krümmung nach der entgegengesetzten Seite erfolgt 
war. Zwei Hypokotyle zeigten S-förmige Krümmung, hier war das Auxin 
schon zu weit nach unten gewandert. 

Auch an Helianthus wurde der Einfluß der Wuchsstoffqueilen — in 
diesem Falle Kotyledonen und Plumula — untersucht. Dazu wurden 
25 mm lange Hypokotyle 2 mm unter der Ansatzstelle der Kotyledonen 
dekapitiert und 36 Stunden stehen gelassen, damit das im Stengel vor- 
handene Auxin verbraucht würde. Die Hypokotyle stellten ihr Wachs- 
tum ein. Nach 36 Stunden wurden ihnen mit Hilfe von dünnen kurzen 
Drahtstückchen Hypokotylspitzen mit Kotyledonen aufgesetzt. Vorher 
war an den Hypokotylstiimpfen die oberste Zellenlage entfernt worden, 
um damit die ausgetrockneten toten Zellen zu beseitigen. Ein Gelatine- 
tropfen verband die beiden Schnittflächen. Seitlich wurde Heteroauxin- 
agar 10-° angebracht. Nach 4 Stunden begann die Krümmung und 
hatte nach 10 Stunden ihr Maximum erreicht. Nach dieser Zeit war 
keine weitere Krümmung zu beobachten. Sie entsprach dem Winkel, 
den Normalpflanzen ergaben, denen seitlich Heteroauxin 10-5 angesetzt 
war, Die Normalpflanzen ergaben einen Winkel von 20°, die wuchsstoff- 
freien Hypokotyle mit aufgeklebten Kotyledonen bei 11 Versuchs- 
pflanzen den Winkel von 26° + 12,02. Der verspätete Eintritt und auch 
die längere Dauer der Krümmung bei den Versuchspflanzen läßt sich 
wieder daraus erklären, daß die Wirkstoffe der Kotyledonen eine gewisse 
Zeit benötigen, um durch die Gelatine in das Hypokotyl zu diffundieren. 
Wurde dem Hypokotylstumpf auf die obere Schnittfläche ein Agar- 
bléckchen mit dem Diffusat von 16 Avena-Spitzen gelegt, so nahmen 
die Hypokotyle das Wachstum wieder auf, wenn auch nur schwach. 
Wurde ihnen nun gleichzeitig ein Agarblöckchen mit Heteroauxin 10% 
seitlich angesetzt, so trat von der 4.—10. Stunde bei 9 Pflanzen eine 
Krümmung von 39° + 14,6 auf; einige Pflanzen ließen wir 26 Stunden 
stehen, doch zeigte sich, daß die Reaktion in der 10. Stunde abgeschlossen 
war. Solche Pflanzen verhielten sich also wie die mit wieder aufgeklebter 
Spitze. Gegenüber Normalpflanzen tritt die Wirkung des Heteroauxins in 
' beiden Fällen verspätet auf und erstreckt sich über eine längere Zeitspanne. 
Das Endergebnis ist aber das gleiche wie bei Normalpflanzen, denn es 
treten nur mäßige Krümmunger auf und niemals die hakenförmigen Ein- 
krümmungen, die wir bei den wuchsstoffreien Hypokotylen beobachteten. 
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4. Zusammenfassung und Besprechung der Versuchsergebnisse. 

Aus den oben geschilderten Versuchsergebnissen ergibt sich auf das 
Deutlichste, daß Auxin und Heteroauxin auf Pflanzenteile, die selbst 
keine nachweisbaren Auxinmengen mehr enthalten, völlig verschieden 
wirken. Bringt man z.B. das Diffusat von 4 oder 8 Koleoptilspitzen 
seitlich an Koleoptilen an, die abgeschnitten, 2mal dekapitiert und damit 
praktisch wuchsstoffrei gemacht wurden, so erhält man eine Krümmung, 
die sich nur wenig von der unterscheidet, die gleiche Auxinkonzen- 
trationen im normalen Avena-Test ergeben. Die Krümmung vollzieht 
sich während der gleichen Zeit, erreicht ihr Maximum nach 2 Stunden 
und ist nur mäßig stärker als an den wuchsstoffhaltigen Koleoptilen. 
Eäßt man im normalen Avena-Test Heteroauxin 10% und 5 : 10=5 ein- 
wirken, so erhält man Krümmungen, die sich von den oben beschriebenen 
Auxinkriimmungen weder im zeitlichen Ablauf, noch im Ausmaß prin- 
zipiell unterscheiden. Läßt man aber diese Heteroauxinkonzentrationen 
auf wuchsstoffreigemachte Koleoptilen einwirken, so entsteht ein ganz 
anderes Bild. Die Krümmung beginnt erst nach 3 Stunden und dauert 
etwa 7 Stunden an, wobei Endwinkel erreicht werden, die fast doppelt 
so groß sind wie die im normalen Avena-Test erzielten. Entsprechende 
Versuche an Helianthus-Hypokotylen zeigen den Unterschied noch viel 
deutlicher. Werden diese im intakten Zustand seitlich mit Auxin- oder 
oder Heteroauxinagar versorgt, so sind hohe Konzentrationen erforderlich, 
um überhaupt eine Krümmung zu erzielen. So bewirkt Heteroauxin 
10-* eine Krümmung von nur 30°, die nach 4 Stunden nicht mehr fort- 
schreitet. Die gleiche Konzentration ergibt aber an dekapitierten wuchs- 
stoffreien Hypokotylen Winkel über 90°, wobei wieder die Krümmung 
sehr verspätet, nämlich erst im Verlauf der 10.—26. Stunde auftritt. 
Auch gegen Auxin werden solche Hypokotyle empfindlicher, die Reak- 
tionszeit wird dabei aber nicht verlängert. Gegenüber Heteroauxin ist 
die Empfindlichkeitserhöhung eine so starke, daß jetzt auch starke Ver- 
dünnungen noch deutlichen Erfolg haben. 

Es ergibt sich nun die Frage, wie sich die auffällige Wirkung des 
Heteroauxin auf wuchsstoffreie Pflanzenteile erklären läßt. Es ist nicht 
daran zu zweifeln, daß das gebotene Heteroauxin wie in den Versuchen 
DETTWEILERs keine direkte Wirkung hat, sondern das wuchsstoffreie 
Organ zur Neubildung von Auxin veranlaßt. Daraus erklärt sich der 
späte Eintritt der Krümmung; offenbar dauert es eine gewisse Zeit, bis 
die Neubildung des Auxins jene Schwelle erreicht hat, die notwendig ist, 
um das Wachstum wieder in Gang zu bringen, auch die Dauer der 
Krümmung und die Erreichung sehr großer Endwinkel werden verständlich. 
Denn das nach und nach eindringende Heteroauxin bewirkt offenbar 
einen laufenden Auxinzuwachs. Der schließliche Stillstand der Krümmung 
könnte dadurch zustande kommen, daß ein weiteres Wachstum der be- 
handelten Stelle nicht möglich ist, oder auch dadurch, daß ein zur Bildung 
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des Auxins notwendiges Material allmählich erschöpft wird. Besonders 
wichtig ist die Beobachtung, daß sich der Heteroauxineffekt bei Heli- 
anthus nach beiden Seiten, zur Spitze und zur Basis ausbreitet. Man 
hat bisher geglaubt, daß das Heteroauxin gleich dem Auxin polar wandert. 
Das ist ein Irrtum gewesen, der sich daraus erklärt, daß man stets das 
durch die Heteroauxinwirkung neu erzeugte Auxin mit dem gebotenen 
Heteroauxin verwechselte. Auch aus DETTWEILERs Versuchen ging her- 
vor, daß die Neubildung von Auxin sich nicht auf das unmittelbar mit 
dem Heteroauxin in Berührung stehende Stengelstück beschränkt, 
sondern sowohl oberhalb, als auch unterhalb der behandelten Stelle auf- 
tritt. Wenn im angrenzenden basal gerichteten Stengelteil mehr Auxin 
nachzuweisen war, so erklärt sich das einfach daraus, daß aus den oberen 
Partien, wie stets, Auxin polar nach abwärts fließt und sich zu dem 
unten neu gebildeten addiert. Wenn das Heteroauxin sich aber unpolar 
ausbreitet, so zeigt dies, daß hier ein einfacher Diffusionsvorgang vorliegt, 
und damit ergibt sich ein ganz einschneidender Unterschied gegenüber 
dem Auxin. Es war schon immer schwer zu verstehen gewesen, daß die 
noch unklare, aber jedenfalls sehr eigenartige Wanderung des Auxins 
auch dem chemisch völlig verschiedenen Heteroauxin zukommen sollte. 

Soweit ist die Deutung der Versuchsergebnisse wohl klar und ein- 
wandfrei. Auch ergeben sich keine weiteren Schwierigkeiten, wenn man 
die Wirkungsweise von Avena-Auxin auf wuchsstoffreie Koleoptilen oder 
Hypokotyle zu erklären versucht. Offenbar dringt das gebotene Auxin 
rasch ein und entfaltet nun seine normale Wirkung. Wie ist es aber 
zu verstehen, daß die gereichten Auxin- und Heteroauxinkonzentrationen, 
die auf wuchsstoffreie Pflanzen so verschieden wirken, im normalen 
Avena-Test völlig gleiche Effekte erzielen? Bei diesem Test besitzt die 
Koleoptile zunächst auch nur wenig Wuchsstoff, da mit der Dekapitation 
die obere Auxinquelle genommen wurde. Solange aber die Verbindung 
mit der Frucht besteht, können alle Stoffe aus dieser nach oben wandern, 
darunter auch diejenigen, welche zur Wuchsstoffproduktion in der Kole- 
optile nötig sind. Dazu gehört vor allem das im Endosperm gespeicherte 
Auxin. Dieses steigt zwar nicht als solches hoch, doch ist nach den 
Versuchen von Pout und Voss anzunehmen, daß es in einer inaktiven 
Form (als ,,Proauxin‘‘ oder Vorstufe) nach oben wandert, wobei nach 
Voss im. Scutellum die Inaktivierung und in der Spitze die Wieder- 
aktivierung stattfinden soll. Nach Verlust der Spitze übernehmen die 
nunmehr apikal liegenden Zellen deren Funktion, was sich nach etwa 
21/,—3 Stunden bemerkbar macht. Wird solchen am Korn befindlichen 
Koleoptilen gleich nach der einmaligen Dekapitation seitlich Auxinagar 
' geboten, so kann der Unterschied gegenüber wuchsstoffreien Koleoptilen 
nicht groß sein. Es ist nur ein etwas geringerer Krümmungswinkel im 
ersten Falle zu erwarten, da die Gegenseite nicht ganz wuchsstoffrei 
ist und während der Reaktion die Regeneration der physiologischen 
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Spitze beginnt. In der Tat sind Beginn und Verlauf der Reaktion in 
beiden Fallen einander prinzipiell gleich. Wieso wirken aber entsprechende 
Heteroauxinkonzentrationen im normalen Avena-Test gerade so wie 
Auxin? Gegeniiber dem Effekt an wuchsstoffreien Koleoptilen treten 
dabei drei Unterschiede auf: 1. der viel frühere Kriimmungsbeginn, 
2. die kurze Reaktionsdauer, und 3. der viel kleinere Endwinkel. Was 
diesen betrifft, so ist anzunehmen, daß im Normaltest das auf der Gegen- 
seite noch vorhandene Eigenauxin bremsend wirkt. Das wird durch 
unsere Versuche bestätigt, denn bei antagonistischer Anwendung von 
Auxin und Heteroauxin an wuchsstoffreien Koleoptilen ergeben sich nur 
geringe Krümmungswinkel. Die Größe des Krümmungswinkels wird 
ja vom Wachstumsunterschied beider Seiten bestimmt. Bei dekapitierten 
Helianthus-Hypokotylen werden die Winkel nach einseitiger Hetero- 
auxinbehandlung offenbar deshalb so groß, weil die Gegenseite gar nicht 
mehr wächst. Gegenwirkendes Auxin verkleinert auch hier den End- 
winkel. Es bleiben aber noch die beider anderen Fragen, nämlich die 
nach der kürzeren Reaktionsdauer und. die nach dem früheren 
Krümmungsbeginn. Wenn die länger dauernde Reaktion sich, wie wir 
annehmen, daraus erklärt, daß das Heteroauxin stundenlang eindringt 
und entsprechend lange immer wieder Auxin gebildet wird, so wäre 
zu erwarten, daß bei einfach dekapitierten Koleoptilen die Krümmung 
ebenso lange dauert. Dies geschieht aber nicht, und wir müssen daraus 
schließen, daß bei Pflanzen, die noch wuchsstoffhaltig sind, ein Gegen- 
faktor auftritt, der die Heteroauxinwirkung abkiirzt. Wir konnten 
zeigen, daß nicht etwa das Auxin als solches die Heteroauxinwirkung 
beeinträchtigt. Die Stoffe wirken, gemeinsam geboten, völlig getrennt 
voneinander. Es bleibt wieder die Möglichkeit, daß die Wirkung des 
Auxins, nämlich das durch dieses verursachte Wachstum der Gegenseite, 
die Wirkung des Heteroauxin abkürzt. Dagegen sprechen aber die Ver- 
suche- mit antagonistischer Darbietung beider Stoffe. Obwohl die eine 
Seite jetzt durch Auxin gefördert wird, hält die Wirkung des auf der 
anderen Seite gebotenen Heteroauxin ebensolange an, als ob die Gegen- 
seite auxinfrei wäre. Man könnte nur noch annehmen, daß die Auxin- 
wirkung zur Zeit des Heteroauxineinflusses schon aufgehört hat. Das 
ist aber wenig wahrscheinlich, denn die durch das Heteroauxin bewirkten 
Winkel bleiben dauernd klein, woraus der andauernde Auxineinfluß auf 
der Gegenseite hervorgeht. 

Ebenso schwer ist zunächst zu verstehen, warum an einmal dekapi- 
tierten Pflanzen die Heteroauxinkrümmung so rasch einsetzt wie eine 
normale Auxinkrümmung, an den wuchsstoffreien Objekten aber erst 
nach 3 Stunden. Wir wollen diese Tatsache für Avena-Koleoptilen und 
Helianthus-Hypokotyle getrennt betrachten, da es sich um völlig ver- 
schiedene Organe handelt. Bei Avena steht fest, daß sich der Spitzen- 
wuchsstoff aus einer aufsteigenden Vorstufe bildet. Diese ist also im 
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normalen Avena-Test vorhanden, im Versuch mit abgeschnittenen Kole- 
optilen dagegen nicht mehr. Somit liegt folgender Gedanke nahe: Die 
rasche Heteroauxinwirkung im ersten Falle könnte sich daraus erklären, 
daß das Heteroauxin aus der inaktiven Vorstufe aktives Auxin bildet. 
Fällt dagegen infolge des Abschneidens die Vorstufe fort, so muß das 
neue Auxin auf umständlicherem Wege entstehen, was längere Zeit er- 
fordert. Wir glauben, daß sich diese Deutung auch auf das Helianthus- 
Hypokotyl ausdehnen läßt. Auch hier könnte aus den Kotyledonen 
neben fertigem Auxin ein Stoff austreten, der durch Heteroauxin rasch 
in Auxin verwandelt werden kann. Daraus würde sich die rasche Wirkung 
des Heteroauxins erklären. Wird der Pflanze aber mit Kotyledonen und 
Plumula jede Wuchsstoffquelle genommen, dann dauert es länger, bis 
Auxin neu-gebildet werden kann. 

Wir versuchten, fiir diese Annahme einen experimentellen Beweis zu 
erbringen, und glauben, daß dieser gelungen ist. Wieder an den am 
Korn verbliebenen Stumpf angeklebte Koleoptilen und mit neuen Kotyle- 
donen versehene Hypokotyle verhalten sich ganz ähnlich, wie Normal- 
pflanzen. Bei Avena kann es sich dabei nur um eine Wirkung des inaktiven 
Auxins handeln, da das aktive nicht aufsteigt, und so wird man an- 
nehmen, daß dies auch für Helianthus gilt. Bei beiden Pflanzen wirken 
apikal angebrachte Avena-Spitzen oder deren Diffusate ganz ähnlich, 
und es ist vorläufig nicht zu entscheiden, ob hierbei Auxin oder „Pro- 
auxin“ wirksam war. In den Agar kann ja neben Auxin auch ,,Proauxin“ 
übergegangen sein, und OVERBEEK (1941) zeigte vor kurzem, daß Kole- 
optilspitzen besonders viel „‚precursor‘‘ enthalten. Das durch Scutellum- 
auszug isolierte „Proauxin‘ erwies sich als unwirksam. Diese Tatsache 
scheint gegen die von uns vorgeschlagene Deutung zu sprechen. Es darf 
aber nicht vergessen werden, daß der oxydierte Scutellumauszug, wie 
schon erwähnt, einen Hemmstoff enthält, der schon nach 2 Stunden 
in der Testkoleoptile wirksam wird, während der inaktive Wuchsstoff 
erst viele Stunden später wirkt, nachdem er von der regenerierten Spitze 
aktiviert wurde. So ist es auch möglich, daß der Hemmstoff in unseren 
Versuchen eine anfängliche negative Krümmung unterdrückte. Viel wahr- 
scheinlicher ist freilich, daß der in der angegebenen Weise aus dem 
Scutellum extrahierte Stöff nicht die gesuchte Auxinvorstufe darstellt. 
Es ist durchaus möglich, daß im Extrakt ein andersartiger oxydations- 
fester Stoff vorhanden ist, der die verspätete Krümmung in den Ver- 
suchen von Voss bewirkte, und der vielleicht auch für das von Skooc 
beobachtete Verhalten verantwortlich zu machen ist. In einer eben 
erschienenen Arbeit von Funke (1943) wird das gleiche Bedenken 
ausgesprochen. Sie vermutet, daß der wasserstoffsuperoxydfeste Wuchs- 
stoff mit dem Hemmstoff identisch sei, und daß vielleicht in der 
neugebildeten physiologischen Spitze der Hemmstoff in diesen Wuchs- 
stoff verwandelt werde. Das Stoffgemenge wirkt nämlich auf frisch 
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geschnittene Koleoptilzylinder hemmend, auf solehe, die längere Zeit 
stehen gelassen wurden, aber fördernd. Wir möchten also vorläufig 
annehmen, daß sich die von uns beobachtete verspätete Wirkung des 
Heteroauxins an beiderlei Objekten daraus erklärt, daß den wuchsstoff- 
freien Pflanzen zunächst ein Ausgangsstoff fehlt, den die noch wuchs- 
stoffhaltigen Pflanzen besitzen. Daß die Verspätung nichts mit der 
Regeneration einer physiologischen Spitze zu tun hat, geht daraus hervor, 
daß die Erscheinung auch bei Helianthus beobachtet wurde, dessen 
Hypokotyle eine solche Regeneration nicht aufweisen. 

Als praktisches Ergebnis der Untersuchung kann angesehen werden, 
daß es nunmehr einen physiologischen Test auf Heteroauxin gibt, der 
dieses leicht von Auxin zu unterscheiden gestattet. Auf entsamte, 2mal 
dekapitierte und so wuchsstoffrei gemachte Avena-Koleoptilen wirkt 
Heteroauxin in physiologischen Dosen (10-* bis 10%) mit einer 
Krümmung, die erst nach 3 Stunden beginnt und dann in 7 Stunden 
ihr Maximum erreicht. Dieses liegt viel höher als bei Verwendung von 
Auxin, dessen Wirkung sich überdies rasch bemerkbar macht und ein 
Krümmungsmaximum schon nach 2 Stunden zeigt. Entsprechende Dosen 
von Auxin und Heteroauxin wirken im normalen Avena-Test gleichartig 
unter Erreichung des Krümmungsmaximums nach 2 Stunden. Bei Ver- 
wendung von Helianthus-Hypokotylen wird der Unterschied noch viel 
deutlicher. Dekapitierte, der Kotyledonen und der Plumula beraubte 
Pflanzen reagieren auf Heteroauxin erst nach 10 Stunden, dann aber mit 
Hakenkriimmungen, die 16 Stunden andauern und über 100° betragen 
können. Auxin führt schon nach 4 Stunden zur Krümmung, die aber 
nur 25—35° erreicht. 
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UBER FUNKTIONEN DES MANGANS IM STOFFWECHSEL 
DER HÖHEREN PFLANZE *. 


Von 
INGEBORG FRIEDERICHSEN. 


Mit 6 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 15. November 1943.) 


A. Einleitung. 

Das Ziel der Untersuchung bestand darin, einen Einblick in den 
Stoffwechsel der höheren Pflanze in Abhängigkeit von der Manganzufuhr 
zu erhalten. In erster Linie wurde versucht, in Kulturen mit Ammon- 
bzw. Nitraternährung die Beteiligung des Mangans an der Nitratreduktion 
zu erfassen, wie dies BuRSTROM (1939) an heterotroph ernährten Weizen- 
wurzeln und ALBERTS-DIETERT (1941) an der einfach gebauten Grünalge 
Chlorella ermöglichten. Außerdem wurden die Abhängigkeit der Chloro- 
phyllbildung von der Manganzufuhr und die Beziehung zwischen Mangan 
und einigen Teilvorgängen im Stickstoff-Stoffwechsel behandelt. 

Die Untersuchungen wurden an ausgewachsenen Spinatpflanzen aus- 
geführt, und es war zu erwarten, daß bezüglich der Abhängigkeit der 
Nitratreduktion von der Manganzufuhr nicht so klare Verhältnisse auf- 
treten würden, wie dies bei der einzelligen Grünalge Chlorella der Fall 
ist. Der Grund hierfür liegt im wesentlichen darin, daß bei Chlorella 
durch Kohlenhydratzufuhr von außen alle die Manganfunktionen aus- 
geschaltet werden können, die mittelbar oder unmittelbar mit der Kohlen- 
hydratsynthese zusammenhängen. Außerdem hat ALBERTS-DIETERT bei 
Chlorella den Ersatz des Mangans durch Eisen als Katalysator der Nitrat- 
reduktion feststellen können, wie dies auch BURSTRÖM bei seinen Ver- 
suchen mit Weizenwurzeln, wenn auch nur in geringem Umfange, nach- 
weisen konnte. Eisen ist jedoch ein Element, das unter allen Umständen 
den Pflanzen geboten werden muß. 


B. Material und Methoden. 


I. Kulturmethoden. 
Als Versuchspflanzen wurden zwei verschiedene Spinatsorten ver- 
wendet, ,,Kénig von Dänemark‘‘ und ,,Matador“. Die Samen wurden auf 
Fließpapier zum Keimen ausgelegt, worauf die Keimlinge unmittelbar 
in die zunächst manganfreien Nährlösungen eingesetzt wurden, Der 
Samen der Sorte Matador enthielt durchschnittlich 0,75 Mangan. 


* Dit. 
5* 














68 Ingeborg Friederichsen: 
Fir die Kulturlésungen kamen Chemikalien pro analysi von der Firma 
Merck zur Verwendung. Die Salze wurden zunächst zweimal mit drei- 
fach destilliertem Wasser umkristallisiert. In der Folge wurde diese 
VorsichtsmaBregel als unnötig unterlassen. Es genügte, die Nährlösung 
nach dem Verfahren von SAKAMURA (1936) mit gewaschenem tertiärem 
Calciumphosphat zur Befreiung von Schwermetallen 4 Stunden lang 
auszuschütteln. Nach längerem Stehen wurde die so gereinigte Nähr- 
lösung dekantiert, worauf die fehlenden Schwermetalle zugefügt wurden. 
Das verwendete Wasser war nur einfach destilliertes, da nach Ein- 
dampfen von einem Liter Mangan auch nicht in Spuren nachweisbar war. 

Besonderes Augenmerk mußte auf die Qualität des verwendeten 
Eisens gerichtet werden. Bekanntlich sind auch die reinsten Eisensalze 
manganhaltig, und so konnten auch infolge des hohen Manganwirkungs- 
faktors in zahlreichen Kulturversuchen mit Eisencitrat, Eisenglycero- 
phosphat und Eisensulfat keine Manganmangelkulturen erhalten werden. 
Dies gelang einwandfrei erst mit dem aus Eisen-penta-carbonyl her- 
gestellten ,,Carbonyleisen“ 1. 

Als Kulturgefäße dienten Sillimanittöpfe von 4 Litern und Neutral- 
glasstutzen von 6 Litern Inhalt. Die Pflanzen in den Sillimanittöpfen 
waren in durchlöcherten Sillimanitplatten fixiert, diejenigen in den 
Glasstutzen in Glasgewebe. Dieses wurde seines Ölgehaltes wegen einige 
Stunden mit Äther ausgewaschen und mit einer Lösung von Paraffin in 
Xylol und Methanol getränkt. Nach dem Verdampfen der Lösungsmittel 
wurde das Gewebe über paraffinierte Pappringe gespannt und fest- 
genäht. Auf jeden Sillimanittopf kamen zunächst durchschnittlich 45, 
auf jeden Neutralglasstutzen 80 Keimlinge. Durch allmähliche Ver- 
ringerung der Pflanzenzahl wurde dafür gesorgt, daß optimale Ent- 
wicklung in den einzelnen Töpfen gewährleistet war. In der eigentlichen 
Versuchspbase befanden sich auf den Sillimanittöpfen durchschnittlich 
35 und auf den Glasstutzen 50—60 Pflanzen. Die Kulturlösungen 
wurden täglich mittels durch Watte gereinigter PreBluft durchlüftet. 

Der Spinat wurde auf zwei verschiedenen Nährlösungen kultiviert. 
Zum Vergleich der Ammon- und der Nitraternährung verwandten wir 
die beiden Nährlösungen nach GAERTNER (1937), die sich lediglich in 
der Stickstoffquelle (Ammon- bzw. Nitratstickstoff) unterscheiden und 
im übrigen ausbalanciert sind. Zur Untersuchung der Wirkung von 
verschiedenen Mangangaben wählten wir die Stickstoff als Nitrat ent- 
haltende R,C,-Lésung nach Suıve (Tabelle 1), da Lizsicn (1941) mit 
dieser Nährlösung Spinat normal aufziehen konnte. Beiden Nährlösungen 
wurden noch Bor und Zink zugefügt, und zwar die Hälfte von den in der 
HoasLanD-Lösung A gegebenen Mengen. 


1 Dieses Eisen erhielten wir in Form des ,,Eisenpulver C“ von der J.G.-Farben- 
industrie, A.-G., wofür dieser auch hier bestens gedankt sei. 
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Die pp-Messungen wurden mit dem „Universalindikator Merck“ 
ausgeführt. Die Smrve-Nährlösung zeigte geringe Schwa: n im 
Pa-Wert; der Anfangswert betrug 4,6, der Endwert 5,3. Die Nährlösung 
nach GAERTNER unterlag dagegen größeren py-Schwankungen. Hier 
lag der Anfangs-p,,-Wert zwischen 5,25 und 5,5. Die Ammonkulturen 
wurden mit der Zeit infolge der „physiologischen Acidität‘‘ des Am- 
moniumchlorids sauer, die Nitratkulturen durch die „physiologische 
Basizität“ des Caleiumnitrats dagegen alkalischer. Durch Zugabe von 
n/10 HCl bzw. n/10 NaOH wurde der py-Wert auf seiner anfänglichen 
Höhe gehalten. 


Tabelle 1. Zusammensetzung der Nährlösungen. 




















Nähr- Nähr- Nähr- Nähr- 
lösung lösung lösung lösung 
GAERT SHIVE R,C4 GAERTNER| SHIVE R.C, 

Salze g/Liter g/Liter Salze g/Liter g/Liter 

ee 0,225 — | MgSO,-7H,O . .| 0,246 4,93 
oder: ea 0,166 — 

Me ee 0,160 — Ca(NO,), -4H,O — 2,48 
KH,PO, ee 0,227 0,98 eg: 07 us 0,050 0,05 








Da das Aufsetzen der Pflänzchen wegen der großen Anzahl von 
Töpfen mehrere Tage beanspruchte, wurde das Mangan erst später 
zugegeben. Vertrocknete Pflänzchen konnten inzwischen durch neue 
ersetzt werden. Auf Grund von Vorversuchen wurden drei Kulturreihen 
angesetzt. Das Mangan wurde als MnCl, zugeführt. 

Nährlösungen Gaertner (= Kultur nach GAERTNER). Spinat: 
Matador, Frühjahrskultur. 1. Nitrat — Mn; 2. Nitrat + 270 y Mn/Liter; 
3. Ammon — Mn; 4. Ammon + 270 y Mn/Liter. 


Nährlösung Shive. 








Suive-Kultur I Suive-Kultur II 
Spinatsorte: Spinatsorte: 
König von Dänemark Matador 
Frühjahrskultur Herbstkultur 
1 ohne Mangan ohne Mangan 
2 10 y Mn/Liter 2,5 y Mn/Liter 
3 50 y Mn/Liter 5 y Mn/Liter 
4 270 y Mn/Liter 10 y Mn/Liter 
5 270 y Mn/Liter 








II. Aufarbeitung des Pflanzenmaterials. 

Die Ernte, die stets am Morgen vorgenommen wurde, erfolgte zur 
Zeit, in der die älteren Blatter der Mangelpflanzen gelb wurden. Die 
Pflanzen der Tépfe von gleicher Mangankonzentration wurden zusammen- 
gefaßt. Die Kulturen nach GAERTNER und die Sutve-Kultur I wurden 


Planta Bd. 34. 5a 
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in Wurzeln und Blätter, die Surve-Kultur II in Wurzeln, Stiele und 
Blattspreiten unterteilt. Von den einzelnen Materialgruppen wurde 
Frisch- und Trockengewicht bestimmt. Die Wurzeln wurden vor der 
Wägung mit einfach destilliertem Wasser gründlich gewaschen und mit 
Filtrierpapier getrocknet. Nach Bestimmung des Frischgewichtes wurde 
das Material der Kultur GAERTNER und der Kultur SHive I im elek- 
trischen Trockenschrank bei 60° getrocknet und gewogen, im Porzellan- 
mörser fein zerrieben und, um ein homogenes Pulver zu erhalten, durch 
feinmaschige Seidengaze gesiebt. Die Surve-Kultur II wurde aus Grün- 
den, die später noch erörtert werden, folgendermaßen behandelt: die 
einzelnen Materialgruppen wurden im Mörser zerrieben und im Exsik- 
kator mit Silicagelfüllung bei 0,3 mm Hg-Druck über Nacht bei Raum- 
temperatur getrocknet. Nach Bestimmung des Trockengewichts wurde 
das Material fein zerrieben und im Wägegläschen im Exsikkator auf- 
bewahrt. 


Ingeborg Friederichsen: 


III. Analytische Methoden. 

Die Zahlenwerte in den Tabellen stellen Durchschnittswerte von 
mindestens zwei Analysen dar. 

a) Chlorophylibestimmung. Am Material der Syıve-Kultur I und der 
Kultur nach GAERTNER wurden am Tage vor der Ernte die Chlorophyll- 
analysen an einzelnen frischen, gemeinsam zerriebenen Blättern vor- 
genommen, da durch die bei diesem Material angewandte Trocknungs- 
temperatur von 60° das Chlorophyll zum Teil zerstört wird. In der 
Suive-Kultur II konnten die Bestimmungen direkt mit dem Pflanzen- 
pulver ausgeführt werden, weil das Material beim Trocknen keiner 
höheren Temperatur ausgesetzt worden war. Auf diese Art erhielten 
wir bessere Durchschnittswerte als im ersten Fall, in dem wenige Blätter 
zur Untersuchung gelangten. Das Chlorophyll wurde mit Methylalkohol 
extrahiert, die Lösung bis zur Marke des Meßkolbens aufgefüllt und 
sofort unter Anwendung des Spezialchlorophylifilters Zeiß S 66,6 ge- 
messen. Die Eichkurve wurde mit Hilfe eines reinen Chlorophyllprapa- 
rates (a:b wie 3:1), das uns Herr Professor A. SToLL-Basel dankens- 
werter Weise überlassen hatte, hergestellt. 

b) Manganbestimmung. Das Pflanzenpulver wurde feucht verascht 
und das Mangan nach der colorimetrischen Permanganatmethode von 
OLsEN (1934) bestimmt. Die Eichkurve, die mit Hilfe einer Permanganat- 
lösung hergestellt wurde, verlief geradlinig. Die Messungen wurden mit 
dem Grünfilter S 53 vorgenommen. Als Kompensationsflüssigkeit diente 
Wasser. Der Blindwert wurde von den Analysenwerten abgezogen. 

c) Eisenbestimmung. Diese wurde nach der colorimetrischen Rho- 
danid-Methode von WıLLsTÄrrerR (1920) mit den Abänderungen nach 
Liesicn (1941) ausgeführt. Die Veraschung des getrockneten Pflanzen- 
materials geschah in Platintiegeln im elektrischen Ofen. Für die 
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Messungen kam das Griinfilter S 50 zur Verwendung. Als Vergleichs- 
flüssigkeit diente Wasser. Die Eichkurve wurde mittels einer Eisen- 
Ammoniumrhodanid-Lösung hergestellt und verlief linear. 


d) Stickstoffbestimmungen. Sämtliche Stickstoffanalysen wurden an 
Trockenmaterial ausgeführt. 

1. Eiweiß- und löslicher Stickstoff. Für die Eiweißfällung wurde eine 
10%ige Trichloressigsäurelösung benutzt. Der Nitratstickstoff im Filtrat 
der Trichloressigsäurefällung wurde nach den Angaben von ALTEN, 
RAUTERBERG und KNIPPENBERG (1938) mit Zinkstaub und Kupfer- 
sulfat in schwefelsaurer Lösung reduziert und das Filtrat eingeengt. 
Der Stickstoffgehalt des Niederschlages und des Filtrates wurde mit 
Hilfe der KseLpanL-Methode bestimmt. Der Aufschluß wurde durch 
ein Gemisch von Kupfersulfat und Kaliumsuliat im Verhältnis 1:3 
[GAERTNER (1937)] beschleunigt. Die Destillation erfolgte in einer 
doppelseitigen Halbmikroquarzapparatur. Das entstehende Ammoniak 
wurde in n/50 HCl aufgefangen und mit n/50 NaOH unter Verwendung 
eines Mischindikators (Methylrot und Methylenblau) titriert. 


2. Gesamtstickstoff. Der Gesamtstickstoff wurde nicht unmittelbar 
bestimmt, sondern durch Addition von Eiweiß- und löslichem Stickstoff 
erhalten. 

3. Nitratstickstoff. Dieser wurde nach der von ALTEN, WANDROWSKI 
und Hırre (1936) modifizierten colorimetrischen Xylenol-Methode nach 
BLom und TrescHow (1934) bestimmt. Die Eichkurve wurde mit Hilfe 
einer KNO,-Lösung hergestellt. Colorimetriert wurde gegen den Blind- 
wert unter Anwendung des Blaufilters S 47. 


4. Ammoniakstickstoff. Ein aliquoter Teil des wässerigen Pflanzen- 
auszuges (ALTEN, WANDROWSKI, KNIPPENBERG 1936/37) wurde unter 
vermindertem Druck nach der Methode von Parnas und HELLER über- 
destilliert. Da die Destillate bei der NESsLER-Reaktion nicht die charak- 
teristische, sondern eine trübe grünlichgelbe Färbung zeigten, wählten 
wir die colorimetrische Methode mit Phenol und Hypochlorit nach ALTEN 
und Haupt (1941). Nur erhitzten wir das Destillat mit den Reagentien 
nicht 3 Minuten auf siedendem Wasserbad, sondern, wie BORSOOK 
(1935) angibt, 50 Minuten lang im Wasserbad oder im Thermostaten 
bei 37°. Die entstandene Blaufärbung wurde mit Filter S 61 gemessen. 

5. Aminosäurestickstoff. Die Bestimmung wurde gasvolumetrisch in 
der Mikroapparatur nach van SLYKE ausgeführt. Verwandt wurde ein 
aliquoter Teil vom Filtrat der Trichloressigsäurefällung. Die Einwaage 
betrug bis zu 2g Pflanzenpulver. 

Sämtliche colorimetrischen Messungen wurden mit Hilfe des PuLr- 
RICH-Photometers ausgeführt. 











Ingeborg Friederichsen: 
C. Ergebnisse. 


I. Kulturergebnisse. 

a) Symptome des Manganmangels. 

Schon zwischen dem 10. und 15. Tag nach dem Ansetzen zeigten die 
Blatter der Manganmangelpflanzen ein helles Griin. Die Pflanzen, die 
gegenüber den Normalkulturen stark zurückblieben, waren schmächtig 
im Wuchs und besaßen sehr zarte Blätter. Die Chlorose nahm täglich 
zu, und die Aderung blieb etwas dunkler als die übrige Blattspreite, bei 
der Sorte „König von Dänemark“ auffälliger als bei der ,,Matador-“ 
Sorte. Nach einiger Zeit traten helle Flecken auf den Blättern auf, die 
sich allmählich vergrößerten, vollständig farblos und durchsichtig wurden 
und im Alter das ganze Blatt überzogen (Dörrfleckenkrankheit). Mit 
dem Alter wurden die Blätter vollständig farblos und starben ab. Die 
Wurzeln der Pflanzen waren schlecht entwickelt und fast ohne Neben- 
wurzeln. Diese hier festgestellten Symptome stimmen mit den Angaben 
von McHARGUE (1922—1926) an Spinat, McLzan (1925) an Spinat, 
SCHREINER und Dawson (1927), MıLLer (1928) und SAMUEL und PIPER 
(1929) an Tomaten und anderen Pflanzen überein. 

Eine chlorotische Mangelpflanze, die auf Normallösung umgesetzt 
wurde, erholte sich vollständig. Die schon entwickelten Blätter bekamen 
wieder ein normales Grün, die Pflanze begann zu wachsen und war zur 
Erntezeit nicht mehr von den Normalpflanzen zu unterscheiden. 


b) Entwicklung der Pflanzen. 

1. Kultur nach GAERTNER. Entgegen den von ALBERTS-DIETERT bei 
der einfach gebauten Alge Chlorella festgestellten Verhältnissen zeigten 
sich die Manganmangelerscheinungen bei Ammon- und Nitraternährung 
von gleicher Stärke. Andererseits gelang es unabhängig von der Mangan- 
zufuhr nicht, gleichwertige Ammon- und Nitratpflanzen zu kultivieren. 
Die Ammonpflanzen wuchsen trotz Konstanthalten des py-Wertes bei 
5,5—6,0 sehr viel langsamer, blieben wesentlich schmächtiger und 
trieben Blüten. Dies liegt wohl in der Nitratophilie der Chenopodiaceen 
begründet. Nach PIRsCHLE (1931) wächst Chenopodium schlecht bei 
Ammonernährung. Die Mangan-Ammonpflanzen waren wie üblich sehr 
viel dunkler im Blattgrün als die Nitratpflanzen. 

Bei den Nitratpflanzen trat die Chlorose in den Manganmangel- 
kulturen am 20. Tage naeh dem Anwachsen, d.h. 10 Tage nach unzu- 
reichender Manganzufuhr zu den Mangankulturen auf, während die 
Chlorose bei den Ammonpflanzen erst nach dem 24. Tage, d.h. 14 Tage 
nach der Manganzugabe in Erscheinung trat. In dieser Hinsicht ist 
eine gewisse Parallele zu den bei Chlorella festgestellten Verhältnissen 
gegeben. Denn nach ALBERTS-DIETERT ist das Anwachsen von mangan- 
freien C-heterotrophen oder mixotrophen Chlorella-Kulturen bei Er- 
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nährung mit Nitratstickstoff gegenüber der Ernährung mit Ammon- 
stickstoff um drei und mehr Tage verzögert, was offenbar darauf zurück- 
zuführen ist, daß Chlorella bei Manganmangel sich auf eine Nitrat- 
reduktion mittels des vorhandenen Eisens als Reduktionskatalysator im 
Lauf einiger Tage umstellen kann. 

2. Suive-Kultur I (10; 50; 270 y Mn/1). Hier zeigte sich schon 15 Tage 
nach dem Ansetzen, d. h. 3 Tage nach der Zufuhr unzureichender Mangan- 
mengen, Chlorose bei den Mangelpflanzen. Die Mangelpflanzen befanden 





Abb. 1. 


sich auf Sillimanitplatten, die sich als absolut einwandfrei erwiesen 
hatten, die Manganpflanzen auf Glasstoffgewebe, da nicht geniigend 
Sillimanitplatten vorhanden waren. Das frühere Auftreten der Chlorose 
gegeniiber der Kultur nach GAERTNER ist wohl einmal den in dieser 
Kultur verwandten Glasgeweben, andererseits der anderen Zusammen- 
setzung der Nährlösung zuzuschreiben. Nach einigen Tagen erschienen 
auch hier die hellen Flecke auf den Blättern. Innerhalb der einzelnen 
Manganabstufungen war erst 25 Tage nach dem Ansetzen ein Unter- 
schied zu erkennen. Die Pflanzen der Stufe 10 y Mn/l zeichneten sich 
gegenüber den Pflanzen mit 50 und 270 y Mn/l durch hellere Blätter aus. 
Im Pflanzenhabitus war aber noch keine Abweichung zu bemerken; 
die Blattspreiten der Kultur von 10y Mn/l waren sogar eher etwas 
breiter. Nach 35 Tagen wurde die Kultur geerntet. Die Pflanzen der 
Kulturen von 10, 50 und 270 y Mn/l zeichneten sich gegenüber den 
Mangelpflanzen durch kräftigen Wuchs aus (Abb. 1). 

3. SHIVE-Kultur II (2,5; 5; 10; 270yMn/l). Auf Grund unserer 
Erfahrungen, daß sich zwischen den Abstufungen 10, 50 und 270 y Mn/l 
keine wesentlichen Unterschiede zeigten, wurden, wie oben erwähnt, für die 
folgende Herbstkultur die Intervalle 2,5; 5; 10 y Mn/l und, nochmals zum 
Vergleich, die Stufe 270 y Mn/l gewählt. Für alle Mangankonzentrationen 
wurden Sillimanitplatten zum Aufsetzen der Pflanzen verwendet. 
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15 Tage nach dem Ansetzen, d.h. 3 Tage nach der Manganzufuhr, 
zeigten sich bei unzureichender Mangangabe die ersten Anzeichen des 
. Während weiterer 3 Tage bildeten sich auch die Unter- 

schiede innerhalb der Abstufungen heraus. Von —Mn bis zu 10 y Mn 
wurden der Pflanzenwuchs kräftiger, die Blätter dunkler und turgeszenter. 
Zwischen 10 und 2709 Mn war dagegen noch kein Unterschied im 
Chlorophyligehalt zu erkennen. Nach 23 Tagen zeigten sich bei den 
— Mn-Kulturen, die im Wachstum erheblich zurückgeblieben waren, 














cm 
22 
2 
as — : 
#r # 2707 
Sr , 14 
x $2 
= 2+ “10 
2} 4 
St 6 
0} 4 
st 2 : : 
ou 0 1 
2707 
a U 24 ee 


Abb. 2. Die Pflanzenentwicklung als Funktion der Manganzufuhr. Surve-Kultur II. 
— — — — Länge des Wurzelsystems, mittlere Pflanzenlänge ohne Wurzel- 

















system, ........ Blattfläche in Zentimetern (größtes Blatt). 
Tabelle 2. 
Blätter Wurzeln a -— + > 
Mn/ Batt: | Blatt: der War] kleinste | größte 
. - r- eins 
Liter Aussehen breite | länge | Aussehen po Bt Pflanze Pflanze 
in em | in cm in cm 
0 | schwach hellgrün, | 2 3 schlecht 15 3 7 
chlorotisch, alte entwickelt, 
Blatter durchsich- fast ohne 
tig wie Seiden- Neben- 
papier mit Flecken wurzeln 
2,5 | dunkleres Grün; 3 4,5 besser 22 5 11 
noch chlorotisch, entwickelt, 
Flecken kräftiger netzbildend 
5 dunkler als vor.; | 3,5 | 5,0 | kräftiger, 20 7 15 
wenig chlorotisch, netzbildend 
u Flecken; 
Wuchs wie vor. 
10 |Blätternormalgrün,| 5 6,5 kräftig 18 10 18 
keine n; 
Knospenbildung 
270 Blätter er 5,5 7 kräftig 16 13 18 
dunkler als die 
Stiele, Wuchs etwas! 
pérennes 
Knospen ildung 
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die ersten grauen Flecken, die während weiterer 4 Tage auch auf den 
Blättern der 2,5 und 5 y-Stufe, aber in viel geringerem Maße, auftraten. 
Es sei daran erinnert, daß LiEB1CH 400 y Fe/l brauchte, um ein Gedeihen 
des Spinats zu ermöglichen; der Wirkungsfaktor des Mangans ist also 
wesentlich höher. 

Das Aussehen der Kulturreihe vor der Ernte, 40 Tage nach dem An- 
setzen, ergibt sich aus Tabelle 2. 

Abb.2 zeigt, daß die Pflanzenlänge ohne Wurzeln fast linear von 
0—10 y Mn zunimmt, ohne bei 270 y Mn wesentlich zuzunehmen. Die 
Lange der Wurzelmasse ist bei Mangelpflanzen gering. Sie steigt aber 
schon bei einer Mangangabe von 2,5 y plötzlich an und nimmt bei höheren 
Mangandosen langsam wieder ab. Die Blattflächen werden bei zu- 
nehmender Mangankonzentration größer. 


c) Frisch- und Trockengewichte. 

Mit steigender Mangankonzentration nehmen das Frischgewicht sowie 
das Trockengewicht zu. Vergleichen wir aber die Werte des Trocken- 
gewichtes in Prozenten des Frischgewichtes, so haben die Blätter der 


Tabelle 3. Ernteergebnisse auf 100 Pflanzen umgerechnet. 











— Frischgewicht in g Trockengewicht ing eee 2 ag 
GAERT- 

—j Blätter Wurzeln Blätter Wurzeln Blätter Wurzeln 
NO,— Mn 93,82 15,03 6,69 0,57 7,14 3,84 
NO, + Mn 104,42 26,56 7,99 0,81 7,62 3,08 

a —Mn 14,93 2,13 1,52 0,15 10,25 7,35 
NH, + Mn 22,51 3,83 3,17 0,32 14,08 8,51 

SHIVE I 
+ y Mn 
0 117,91 7,16 20,38 0,41 17,69 5,86 
10 346,15 46,15 30,32 3,35 8,77 7,28 
50 247,42 41,03 27,26 3,11 11,05 7,59 
270 259,50 36,40 26,86 2,72 10,35 7,46 























SHvEII| Blatt- Blatt- Blatt- 2 
+ yMn | spreiten Stiele | Wurzeln spreiten Stiele | Wurzeln spreiten Stiele | Wurzeln 
































0 10,00 | 6,56 | 2,50 1,24 | 0,57 | 0,20 12,40 | 8,75 | 8,12 
2,5 | 40,51 | 29,31 | 4,32 3,45 | 2,03 | 0,38 8,51 | 6,90 | 8,84 

5 40,07 | 28,10] 4,08 | 3,28 1,71 | 0,33 8,18 | 6,08 | 8,15 
10 77,89 | 58,11 | 6,78 6,54 | 3,37 | 0,63 8,39 | 5,79 | 9,29 
270 78,65 | 70,47 | 8,10 6,98 | 3,88 | 0,66 8,87 | 5,50 | 8,12 


— Manganpflanzen in beiden Kulturen der Satve-Nahrlésung im all- 
gemeinen verhältnismäßig mehr Trockensubstanz als diejenigen der 
Normalpflanzen gebildet, während in der Kultur nach GAERTNER kein 
Unterschied dieser Art vorhanden war. 














76 Ingeborg Friederichsen : 





Im allgemeinen liegt die Trockensubstanzproduktion ausgedriickt in 
Prozenten des Frischgewichts bei den Ammonpflanzen höher als bei den 
Nitratpflanzen, worauf schon GAERTNER aufmerksam machte. 


II. Analytische Ergebnisse. 


a) Der Chlorophyligehalt in Abhängigkeit von der Manganzufuhr. Es 
gelang, eine eindeutige Beziehung zwischen Chlorophyligehalt und Höhe 
1 
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Abb.3. Der u  — als Funktion der Manganzufuhr enhéchatitemete)- 
Saive-Kultur I, 77 Smive-Kultur II. 

der Manganzufuhr festzustellen (Abb.3 und 4). Im Intervall von 

0—10 y Mn/l erfolgt ein steiles Ansteigen der Chlorophylikurve, die sich 


ENT TNT ST PTT ! 








4 J 





20 


1 1 1 
(En (son (ay) (ay) 


Abb. 4. Der Chlorophyligehalt als logarithmische Funktion der Manganzufuhr. 


von 10—270 y Mn stark verflacht. Dabei verhält sich innerhalb der 
Manganzufuhr von 2,5—10 y Mn/l der jeweilige Zuwachs annähernd um- 
gekehrt proportional zur jeweiligen Mehrgabe an Mangan, während im 
Bereich von 0—2,5 y Mn/l die Chlorophyllbildung stärker zunimmt. 
Die Kurve der Suıve-Kultur I verläuft im wesentlichen ebenso, liegt 
jedoch höher. Das Maximum der Chlorophylikurve wird ebenfalls bei 
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50 y Mn/l erreicht. Der höhere Gehalt an Chlorophyll ist wohl haupt- 
sächlich dem Sortenunterschied und der anderen Aufarbeitung des 
Materials zuzuschreiben. Bei einer Zufuhr von 270 y Mn/1 liegt in dieser 
Reihe der Chlorophyllgehalt etwas niedriger als derjenige bei einer Gabe 
von 50 y Mn/l. 

In den Kulturen nach GAERTNER liegt der Chlorophyligehalt der 
Ammon- gegenüber den Nitratpflanzen bei normaler Manganernährung 
wesentlich höher (Tabelle 4). Der Chlorosegrad der Ammonpflanzen 
erreicht nicht ganz den Wert der —Mn-Nitratpflanzen. 


Tabelle 4. Chlorophyllgehalt in y in 100 mg Trockensubstanz der 
Blattspreiten. Kultur nach GAERTNER. 





NO, NH, 





4 4 
— Mn + Mn — Mn M 
in % 7 in % 





1209 2252 53,69 1390 3230 43,03 
1208 2808 43,02 1423 3230 44,05 


Durschschnitts- 1208,5 2530 47,76 1406 3230 43,53 
wert 























b) Die Manganaufnahme in Abhängigkeit von der Mangangabe. 

Nach Onsen (1934) liegt das Optimum der Manganaufnahme der 
Pflanzen bei einem pg-Wert zwischen 6 und 7. Dagegen nimmt die 
Manganaufnahme von Pflanzen, die auf Sand kultiviert werden, mit 
steigender Acidität des Bodens zu. Im allgemeinen nehmen Wasser- 
pflanzen mehr Mangan auf als Landpflanzen. Unsere Nährlösungen 
hatten einen durchschnittlichen px-Wert von 5; er lag also unter dem 
für Mangan maximalen Aufnahmebereich. Jedoch ist dies hier ohne 
Bedeutung, da der py-Wert konstant gehalten wurde. 

In Übereinstimmung mit den Ergebnissen von OLSEN (1936) zeigt 
die Abb. 5, daß die Pflanze mit steigender Mangankonzentration auch 
mehr Mangan aufnimmt. Bei niederen Mangankonzentrationen verläuft 
die Kurve sehr steil, ab 50 y verflacht sich die Kurve; die Pflanze nimmt 
aber noch Mangan auf, obgleich sie, wie wir gesehen haben, für die 
Chlorophyllausbildung mit 50 y Mn/l schon die nötige Menge erreicht 
hat. Für Mangananalysen an Wurzeln war nur noch genügend Material 
aus den Kulturen mit 50 und 270 y Mn/l vorhanden. Aus den beiden 
Werten geht (Tabelle 5) eindeutig hervor, daß die Wurzel bei höheren 


Tabelle 5. Mangangehalt in y (Durchschnittswerte) in 100 mg Trocken- 
| substanz. Satve-Kultur I. 

















Mn 270 y/Liter 50 y/Liter 10 y/Liter 
Blätter . . . . . 7,37 3,56 1,36 
Wurzeln . . . . 26,73 1,97 — 
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Mangankonzentrationen wohl den gréBten Teil des Mangans auf- 
nimmt, aber nur einen geringen Teil an den oberirdischen Teil ab- 
gibt. Auch macht sich diese Mehraufnahme von Mangan nicht 
am Wachstum bemerkbar. Beide Wurzelmassen, die eine mit einem 
Gehalt von 1,97yMn und die andere von 26,73 y Mangan, sind 
gleich gut entwickelt. Ferner konnte bestätigt werden, daß die Blätter 
der Nitratpflanzen sich immer durch einen höheren Mangangehalt 
auszeichnen als die Ammonpflanzen (Tabelle 6). 


dr 
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Abb. 5. Der Mangangehalt als Funktion der Manganzufuhr. Suive-Kultur I. 


Im Hinblick auf die übrigen Ergebnisse der Arbeit, die beim Spinat 

nicht erlauben, aus den Erscheinungen des Manganmangels einen Rück- 

schluß auf die Beteiligung 

Tabelle6. Mangangehalt iny(Durchschnitts- des Mangans an der Nitrat- 

werte) in 100 mg Trockensubstanz. reduktion zu ziehen, ist 

Kultur nach GAERTNER. es wohl nicht angängig, 

die hohe Manganaufnahme 

bei Nitratpflanzen mit der 

Blatter ..... 29,77 18,14 Nitratreduktion in Be- 
Wurzeln ..... 8,82 12,00 ziehung zu setzen. 





NO,+Mn NH,+Mn 
270 y/Liter 270 y/Liter 











c) Der Einfluß des Mangans auf die Eisenaufnahme. 
-  Burström (1939) stellte an Weizenwurzeln einen Antagonismus 
zwischen der Mangan- und Eisenaufnahme fest. Bei variiertem Eisen- 
gehalt und konstantem Manganzusatz wurde die Manganaufnahme bei 
höheren Eisenkonzentrationen gehemmt. Im vorliegenden Falle wurde 
umgekehrt der Mangangehalt bei konstanter Eisenzufuhr variiert. 


In den Kulturen mit der Nährlösung nach SHIVE, d.h. bei Nitrat- 
ernährung, zeigte sich (Abb. 6) bei den Wurzeln innerhalb der Mangan- 
stufen 0—50 y Mn/l ein steiles Abfallen des Eisengehaltes bei Steigerung 
der Manganzufuhr und ein schwaches Wiederansteigen bei der höchsten 
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Mangangabe (270 y Mn/l), während der Eisengehalt bei den ganzen 
Blättern und auch bei den von Stielen befreiten Blättern von der Höhe 
der Mangangabe unabhängig war. 

In der Kultur nach GAERTNER (Tabelle 7) zeigten die Wurzeln 
sowohl bei Nitrat- als auch bei Ammonernährung dasselbe Ver- 
halten wie die Wurzeln der SHIvE- 
Kultur. 

Dasselbe gilt für die Blätter der 
Nitratkulturen nach GAERTNER, wäh- 
rend die Blätter der Ammonpflanzen 
einen wesentlich höheren Eisengehalt 
bei Manganmangel aufwiesen. Dies 
scheint eine allgemein auftretende Er- 
scheinung zu sein, da nebenbei in der 
Nährlösung nach GAERTNER kultivierte 
Gerste im Blatt dasselbe Verhalten 
zeigt (s. Tabelle 8). Allerdings wurde 
in diesem Falle an Stelle des Eisens 
aus Eisencarbonyl das manganhaltige 
Eisencitrat als Eisenquelle benutzt; in- 
folgedessen zeigten sich auch keine 
äußerlich sichtbaren Manganmangel- 
symptome. Jedoch ist dies für den 
vorliegenden Fall belanglos, da in den 
Spinatkulturen bei geringer Mn-Zufuhr, > 
die zweifelsohne noch höher lag, als sie m 4 

















dem Mangangehalt in den Eisencitrat- j Baer) TE (ey) “3 
kulturen von Gerste entsprach, die dise ee alae ur u 
gleichen Verhältnisse auftraten. D de tm 


Das Verhalten der Wurzel gegenüber Rs 
Eisen erklärt sich am einfachsten damit, 
daß ein beträchtlicher Teil des von der Wurzel aufgenommenen Eisens 


von dieser nicht in den Stoffwechsel einbezogen wird, sondern in 





Tabelle 7. Eisengehalt in y (Durchschnittswerte), bezogen auf 100 mg 








Trockensubstanz. 
Kultur GAERTNER | Save Kultur I | Suive Kultur IL 
Kultur [Kultur Kultur| piatt- 
270 y Mn/Liter Blatter} Wurzeln 4 u Blätter| Wurzeln + u spreite Stiele | Wurzeln 





NO,— Mn | 23,60 | 185,30 0 | 13,74 | 258,50 0 | 28,28 
NO, + Mn | 22,39 | 60,05 10 | 9,85 | 41,57 2,5 | 26,70 
NH, — 33,01 | 152,35 | 50 | 9,97| 31,90 5 | 27,44 
NH, + Mn | 17,99 | 88,28 | 270 | 7,34) 44,84 | 10 un 
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Tabelle 8. Gerstenblätter. Eisengehalt in y auf 100 mg Trockensubstanz 
(Durchschnittswerte). Nährlösung: GaERTNER (Eisencitrat). 
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No, NH, 
+ Mn + M 
—Ma 270 y/Liter — == 270 y/Liter 
22,28 24,97 25,87 17,40 








den Zellwänden adsorbiert liegen bleibt. Dies zeigt sich vor allem 
im hohen Eisengehalt der Wurzeln und kommt außerdem bei Um- 
rechnungen des Eisengehaltes auf die Gesamttrockensubstanz der Wurzeln 


Tabelle 9. Eisengehalt in y umgerechnet auf die Trockensubstanz der 
Wurzeln von 100 Pflanzen. 

















Kultur nach GAERTNER SuıvE-Kultur I SHIVE-Kultur II 
270 y Mn/Liter Fe-Gehalt y Mn/Liter Fe-Gehalt y Mn/Liter Fe-Gehalt 
NO,— Mn 1056,2 0 1215 0 1367 
NO, + Mn 486,0 10 1240 2,5 1702 
— Mn 228,6 50 1428 5,0 906 
NH, + Mn 282,5 270 1062 10 2087 
270 2520 











von 100 Pflanzen zum Ausdruck (Tab. 9). Bei dieser Art der Berechnung 
zeigt sich im allgemeinen kein Unterschied zwischen Mangan- und 
Manganmangel-Kulturen. Abweichendes Verhalten zeigt nur die Nitrat- 
kultur nach GAERTNER. GILBERT, McL#an und HARDIN (1926) fanden 
in chlorotischen Blättern weniger Mangan, aber den gleichen Gehalt 
an Eisen gegenüber normalen grünen Blättern. 

Folgender Versuch zeigt, daß Eisen in den Wurzeln von den außer- 
halb des Zentralzylinders gelegenen Zellwänden, d.h., von den Wänden 
der primären Rinde adsorbiert werden kann. Die Wurzeln wurden unter 
häufigem Wechsel des Wassers (etwa 24 Stunden) gründlich gewässert 
und 17 Stunden mit einer Hämatoxylinlösung behandelt. Hierauf wurde 
unter dem Binokularmikroskop die Rinde mit fein ausgezogenen Glas- 
nadeln abpräpariert. Der Zentralzylinder erwies sich als farblos, während 
die Zellwände der primären Rinde eine tiefblau-violette Farbe zeigten. 
Mit 2% Kaliumferrocyanidlösung wurden dieselben Ergebnisse erzielt. 


d) Der Einfluß des Mangans auf den Stickstoffhaushalt. 

1. Eiweiß- und löslicher Stickstoff. Tabelle 10 gibt eine Übersicht 
über die Stickstoffverhältnisse bei Ammon- und Nitraternährung nach 
GAERTNER. 

In Übereinstimmung mit den Ergebnissen von GAERTNER an Eisen- 
mangelpflanzen (Mais) liegt der Gesamtstickstoff der Manganmangel- 
pflanzen höher als bei den Kontrollpflanzen. Der Eiweißstickstoff bleibt 
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Tabelle 10. Stickstoffwerte der einzelnen Fraktionen (Durchschnitts- 
werte). mg N in 100mg Trockensubstanz (oberirdische Teile). Kultur 
nach GAERTNER. 





t Rest 
Kultur | Ges.-N | „Bd, | Lost. N | NO,-N | NH,-N |Amino-N] (Amino + | Eiweiß 
Rest-N) | Lösl.N 








NO,—Mn | 4,401 | 2,696 | 1,705 | 0,331 | 0,059 | 1,108 | 0,207 | 1,52 
NO,+Mn| 3,750 | 2,738 | 1,012 | 0,225 | 0,017 | 0,702 | 0,068 | 270 
A 0,651 |—0,042 | 0,693 | 0,106 | 0,042 | 0,406 | 0,139 
NH,—Mn | 4,826 | 2,989 | 1,837 | — | 0,136 | 0,901 | 0,800 | 1,61 
NH,+Mn| 4,511 | 3,235-| 1,276 | — | 0,029 | 0,580 | 0,667 | 2,53 
A 0,315 |—0,246 | 0,561 | — | 0,107 | 0,321 | 0,133 


























zwar konstant, der lösliche Stickstoff erhöht sith. Die Erhöhung des 
Gesamtstickstoffs ist dadurch bedingt, daß die Zunahme des löslichen 
Stickstoffes das Gesamtbild bestimmt. Allgemein liegt in den Ammon- 
pflanzen der Eiweißgehalt höher als in den Nitratpflanzen. 


Beim Vergleich der Manganmangelkulturen ergibt sich kaum ein 
Unterschied im löslichen Stickstoff, während GAERTNER in Eisenmangel- 
kulturen (Mais) bei Ammonpflanzen sehr viel mehr löslichen Stickstoff 
gegenüber Nitratpflanzen fand. Dieser Unterschied ist wohl darauf 
zurückzuführen, daß bei Eisenmangel an Maispflanzen ein sehr viel 
stärkerer Chlorosegrad auftritt. Bei Manganmangel sinkt der Quotient 
Eiweißstickstoff/löslicher Stickstoff nie unter 1. Tabelle 10 zeigt, daß 
der Quotient bei Manganmangel für Ammon- und Nitratpflanzen bei 
1,6 bzw. 1,5 liegt, während er bei Normalernährung bei 2,5 bzw. 2,7 liegt. 


Tabelle 11. Stickstoffwerte der einzelnen Fraktionen (Durchschnitts- 
werte). mg N in 100 mg Trockensubstanz (oberirdische Teile). Kultur 
Save (Vorversuch). 


























ae ae ar Eiweiß-N Lösl. N Nitrat-n | Hydrierter N 
— Mn 4,216 2,448 1,768 0,416 1,352 
+ Mn 3,997 3,039 0,950 1 0,419 0,531 
A 0,219 —0,588 0,818 —0,003 0,821 


Bei den Sæive-Kulturen finden wir also die gleichen Verhältnisse 
vor. Es handelt sich in der Tabelle 11 um Ergebnisse eines Vorversuchs. 
Hier treten die Abnahme des Eiweißstickstoffs und die Anhäufung des 
löslichen Stickstoffes in sehr viel stärkerem Maße auf als bei der GAERTNER- 
Kultur. Wegen Materialmangels konnten an den Hauptkulturen naeh 

: SHIVE ausführliche Stickstoffanalysen nicht durchgeführt werden. Daß 
wir hier wieder dieselben Verhältnisse vorfinden würden, zeigt Tabelle 12, 
die die Werte von Blattmaterial von Saive-Kultur II angibt. Bei den 
Manganmangelpflanzen stand kein Blattmaterial mehr zur Verfügung. 


Planta Bd. 34. 6 
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Mit zunehmendem Manganmangel ergibt sich die Tendenz zur Ver- 
minderung des Eiweißgehaltes und Anhäufung des löslichen Stickstoffes. 

Um festzustellen, wie sich bei Normal- und Mn-Mangelernährung die 
Zusammensetzung innerhalb der löslichen Stickstoff-Fraktion verhält, 


Ingeborg Friederichsen: 


Tabelle 12. Stickstoffgehalt von Blättern (Durchschnittswerte). mg N 
in 100mg Trockensubstanz. Kultur Suıve II. 


























y Mn 
2,5 5 10 270 
Eiweiß-N. . . .. 3,787 3,970 3,872 3,884 
Löglicher N. . .. 1,421 1,156 1,206 1,191 
Gesamt-N . . . . 5,208 5,126 5,078 5,075 


wurden Ammon-, Nitrat- und an der GAERTNER-Kultur auBerdem noch 
Aminostickstoff bestimmt. 

2. Nitratstickstoff. Die Verschiedenheit im Nitratstickstoffgehalt 
zwischen Manganmangel- und Normalkulturen erlauben ebenfalls keine 
Folgerungen hinsichtlich der Beteiligung des Mangans an der Nitrat- 
reduktion. Wohl zeigen gemäB Tabelle 10 und 13 die Blätter bzw. 
Blattspreiten bei Manganmangel einen héheren Nitratgehalt als bei den 
Normalkulturen, jedoch kam es auch vor, daB sich der Nitratgehalt von 
der Manganzufuhr unabhängig erwies (Tabelle 11). 


Tabelle 13. Ammoniak- und Nitratstickstoff (Durchschnittswerte). 
y N in 100 mg Trockengewicht. 





Kultur SHIVE I Kultur SHIVE II 
Blätter Blattstiele Blattspreite 








y Mn/ à y Mn/ L R à 
Liter |. NOs-N NH,-N Liter NO,-N NH,-N NO,-N NH,-N 


























0 488,6 28,86 0 1650,2 31,22 1407,2 31,14 
10 417,0 29,50 2,5 1885,3 81,86 1021,2 7,83 
50 128,5 15,84 5 1938,9 68,23 950,2 7,14 
270 128,0 15,44 10 1024,5 54,47 709,4 8,73 
| 270 1122,3 36,74 749,9 0,75 


In den Wurzeln konnte bei völligem Fehlen des Mangans eine starke 
Vermehrung des Nitratstickstoffes festgestellt werden (Tabelle 14). 

3. Hydrierter Stickstoff. Subtrahiert man vom gesamten löslichen 
Stickstoff den Nitratstickstoff, so erhält man für Manganmangelpflanzen 
im Vergleich zu den Normalpflanzen einen wesentlich höheren Gehalt 
an hydriertem Stickstoff, und zwar unabhängig von der Stickstoff- 
ernährung mit Ammon- bzw. Nitratstickstoff. 

a) Ammoniakstickstoff. Allgemein gesehen stellt der Gehalt an 
Ammoniakstickstoff nur einen verschwindend kleinen Bruchteil des 
gesamten hydrierten Stickstoffes dar. 
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Ammonkulturen. Der Gehalt an Ammoniakstickstoff (Tabelle 10) 
ist in den Mangan-Mangelpflanzen bedeutend höher als bei den Normal- 
kulturen. Die Wurzeln konnten infolge Material- 
mangels bei Mangelpflanzen nicht vergleichend Tabelle 14. Nitrat-N 


untersucht werden. der Wurzeln (Durch- 
4 . J hnitt te). i 
Nitratkulturen. Auch bei den Nitratkulturen pian “né Re A: k EC 


(SHIVE und GAERTNER) weisen die Mangan- stanz. Suive-Kultur I. 








mangelpflanzen im großen und ganzen einen 7, ynjLiter No,-N 
wesentlich höheren Gehalt an Ammoniakstick- 

stoff auf (Tabellen 10 und 13) als die Normal- 0 687 
pflanzen. GERRETSEN (1937) findet bei Mangan- = oo 
mangelpflanzen auch einen héheren Gehalt an 270 165 





Ammoniakstickstoff als in den Manganpflanzen. 

ß) Aminostickstoff. Der Gehalt an Aminostickstoff (Tabelle 10) der 
Ammon- wie auch der Nitratpflanzen in den Manganmangelkulturen 
(Nährlösung nach GAERTNER) liegt ungefähr um ein Drittel höher als 
in den Normalkultureg. Und zwar ist die Anhäufung dieser Stickstoff- 
Fraktion in den Nitratpflanzen etwas größer als in den Ammonpflanzen. 

Nach Abzug des Nitrat-, Ammoniak- und Aminostickstoffes bleibt 
für die Ammonpflanzen ein bedeutend größerer Rest an Amid- und 
Reststickstoff als bei den Nitratpflanzen. Bemerkenswert. ist, daß bei 
Nitrat- und Ammonernährung die Differenz zwischen Amid- und Rest- 
stickstoff in den Mangannormal- und in den Manganmangelkulturen 
die gleiche ist. 

Im ganzen ergeben die Stickstoffanalysen bei Manganmangel Ver- 
minderung des Eiweißgehaltes und eine starke Anhäufung der lôslichen 
Stickstoff-Fraktion in Form von Ammon- und Aminostickstoff, derart, 
daß dadurch eine Erhöhung des Gesamtstickstoffes zustande kommt, 
und zwar gilt dieses für Nitrat- und Ammonkulturen. 


D. Besprechung der Ergebnisse. 

In der vorliegenden Untersuchung gelang es beim Spinat, eine ein- 
deutige Abhängigkeit der Chlorophylibildung von der Menge des zu- 
geführten Mangans nachzuweisen. Da den Kulturen in allen Fällen 
manganfreies Eisen (Eisencarbonylpulver) geboten wurde, so besagt 
dies, daß im Gesamtvorgang der Chlorophylibildung bzw. der Chloro- 
plastenbildung nicht allein, wie schon lange bekannt, das Eisen unbe- 
dingt notwendig ist, sondern auch das Mangan. Das Mangan kann bei 
der Chlorophyll- bzw. Chloroplastenbildung nicht durch Eisen ersetzt 
werden. Es besteht also in dieser Hinsicht ein Unterschied gegenüber 
der Beteiligung des Mangans an der Nitratreduktion ; denn nach ALBERTS- 
DIETERT (1941) ist die Nitratreduktion bei Chlorella primär mangan- 
abhängig, jedoch kann im Laufe einiger Tage das Eisen die Funktion 
des Mangans in der Nitratreduktion übernehmen. Auch BURSTRÖM 

6* 
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(1939) findet bei völligem Fehlen des Mangans an heterotroph ernährten 
Weizenwurzeln eine schwache Förderung der Nitratreduktion durch Eisen. 

Wenn andererseits nach den Untersuchungen von ALBERTS-DIETERT 
(1941) die Chlorophylibildung bei Chlorella nicht in dem Maße von der 
Manganzufuhr abhängig zu sein scheint wie beim Spinat, so kann dies 
zum Teil darauf beruhen, daß das von ALBERTS-DIETERT in Form von 
Eisensulfat verwandt® Eisen nicht aus Eisencarbonyl hergestellt war, 
also noch etwas Mangan enthielt, und zum Teil darauf, daß der Chemismus 
der Chlorophyllbildung bei Chlorella wohl ein anderer ist als bei höheren 
Pflanzen. Nach noch nicht veröffentlichten Arbeiten unseres Institutes 
ist bei Chlorella-Dunkelkulturen kein Protochlorophyll nachzuweisen, 
das nach SCHARFNAGEL (1931) die biologische Vorstufe des Chlorophylls 
bei höheren Pflanzen darstellt (s. auch Noack 1943). 

Ein gewisser Gegensatz zu dem Verhalten von Chlorella ist auch 
darin gegeben, daß nach ALBERTS-DIETERT die primäre Wirkung des 
Manganmangels in Entwicklungshemmung besteht, auf die die Chlorose 
folgt, während hier umgekehrt die Chlorose erst auftritt, nachdem die 
Pflanzen schon ein gewisses Entwicklungsstadium erreicht haben. Dieser 
Unterschied zwischen Chlorella und Spinat kann in dem Mangangehalt 
des Samens bedingt sein, der zu einer ersten Entwicklung der Pflanzen 
ausreicht. Der Samen der ,,Matador“-Sorte hatte einen durchschnitt- 
lichen Mangangehalt von 0,75y. Infolgedessen dürfte die an Spinat 
festgestellte Entwicklungshemmung bei Manganmangel in ihrer Ursache 
nicht identisch sein mit der von ALBERTS-DIETERT bei mixo- oder hetero- 
troph ernährter Chlorella festgestellten, sondern ist wohl sekundär durch 
den Mangel an Kohlenhydraten verursacht, der erstens durch Mangan- 
mangelchlorose bedingt ist und zweitens wohl auch dadurch, daß nach 
Pırson (1937) zur Photosynthese selbst Mangan notwendig ist. McHar- 
GUE (1926) und MILLER (1928) finden einen wesentlich geringeren Kohlen- 
hydratgehalt bei systematisch höherstehenden Manganmangelpflanzen. 

Diese Schwierigkeit in der Auswertung der Ergebnisse ist noch in 
höherem Maße bei der Frage der Beteiligung des Mangans an der Nitrat- 
reduktion der höheren Pflanzen gegeben. Es zeigte sich nämlich, daß 
bei Manganmangel die Ernährung des Spinats mit Ammonstickstoff 
keine Besserstellung der Kulturen gegenüber der Ernährung mit Nitrat- 
stickstoff bedeutet. Eine gewisse Andeutung in dieser Hinsicht kann 
zwar darin erblickt werden, daß bei Manganmangelpflanzen, die mit 
Nitratstickstoff ernährt waren, die Chlorose einige Tage früher auftrat 
als bei den mit Ammonstickstoff ernährten Pflanzen. Jedoch ist zu 
berücksichtigen, daß bekanntlich die Ammonpflanzen mehr Chlorophyll 
als die Nitratpflanzen enthalten. 

Die Verhältnisse liegen also ähnlich, wie sie GAERTNER bei der ver- 
gleichenden Untersuchung der Wirkung des Eisenmangels auf Nitrat- 
und Ammonkulturen von Mais und Hortensien feststellte. Ähnlich wie 
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das Eisen hat das Mangan eine Vielzahl von Einzelfunktionen in der 
Pflanze auszuüben, und zwar zum Teil, wie oben beschrieben, Funk- 
tionen, die unabhängig von der Stickstoffassimilation unter anderem 
eine Grundlage für die Eiweißsynthese darstellen, wobei im Rahmen der 
hier festgestellten Tatsachen zunächst an die für die Kohlenhydrat- 
produktion nötige Chlorophyllbildung und gemäß Pırson auch an die 
Photosynthese selbst zu denken ist. Dies besagt, daß ebenso wie bei Eisen- 
mangel (GAERTNER) auch bei Manganmangel zunächst einmal die Kohlen- 
hydratbildung mit ihren Vorbedingungen als begrenzender Faktor auftritt. 

Andererseits aber wird dadurch keineswegs die Tatsache erklärt, daß 
die Nitratpflanzen bei Manganmangel sogar mehr Aminosäuren, d.h. 
hydrierten Stickstoff enthalten als die Ammonpflanzen. Hierbei ist 
vor allem wichtig, daß bei den Manganmangelpflanzen der Wert für 
den hydrierten Stickstoff, in der löslichen Stickstoff-Fraktion, d.h. also 
ohne Eiweißstickstoff, höher liegt als bei den Normalpflanzen und daß 
auch der Totalstickstoff trotz geringeren Eiweißstickstoffes erhöht ist. 
Dies spricht dafür, daß, wie dies ALBERTS-DIETERT an Chlorella fest- 
stellte, auch bei der höheren Pflanze bei Manganmangel das Eisen ersatz- 
weise als Reduktionskatalysator eingesetzt wird. Für eine derartige 
Ersatzmöglichkeit liegen in der Fermentchemie Beweise vor; z.B. findet 
MASCHMANN (1939) eine Gleichwertigkeit des Mangans und des Eisens 
bei der Tätigkeit der Dipeptidasen. 

Eine Erklärung für die Anhäufung von Aminostickstoff bei Mangan- 
mangel ist wohl weniger in einem proteolytischen Vergang zu suchen 
als in erster Linie wohl darin, daß nach EDLBACHER (1938) die bei der 
Eiweißsynthese zur Umaminierung zur Verfügung stehende Arginase 
durch Mangan, Cobalt, Nickel, Cadmium usw., jedoch nicht durch Eisen, 
aktiviert wird. Es liegt hier also im Gegensatz zur Nitratreduktion 
eine Partialfunktion des Mangans vor, bei der das Eisen nicht als Ersatz 
für das Mangan eintreten kann. In diesem Zusammenhang interessiert 
eine reziproke Feststellung von NiLsson und Mitarbeitern (1942), wonach 
im Fall der alkoholischen Gärung und des Betriebstoffwechsels von 
Azotobacter und anderen Bakterien Magnesium völlig durch Mangan 
ersetzt werden kann, was in Einklang mit Erfahrungen auf dem dies- 
bezüglichen Gebiet der Fermentchemie steht. Jedoch handelt es sich 
bei der Rolle des Mangans im Stickstoffwechsel nicht um eine für das 
Mangan spezifische Funktion, da auch das Fehlen anderer Ionen, wie 
z.B. Kalium- und Phosphormangel, die Anhäufung von Amino- und 
Amidostickstoff zur Folge hat (z. B. RICHARDS und TEMPLEMAN 1936). 
Das Mangan scheint zu denjenigen Elementen zu gehören, die maß- 
geblich an den synthetischen Vorgängen beteiligt sind, wie dies ja beim 
Phosphation selbstverständlich ist und hinsichtlich des Kaliums aus 
den Untersuchungen von Prrson (1937) und neuerdings von LEIBOWITZ 
und KuPERMINTZ (1942) hervorgeht. 








Ingeborg Friederichsen: 


Zusammenfassung. 

1. Durch Verwendung von absolut manganfreiem Eisen aus Eisen- 
carbonyl als Eisenquelle gelang es beim Spinat, in Nährlösung eine 
typische Manganmangelchlorose zu. erzielen. Mangangaben von 2,5 y 
Mn/l bis zu 10 y Mn/l ergaben eine steigende Chlorophyllbildung, deren 
Maximum bei der Gabe von 50 y Mn/l erreicht wurde. Die Erhöhung 
der Mangangabe auf 270 y Mn/l hatte praktisch keine weitere Verstärkung 
der Chlorophylibildung zur Folge. 

2. Schon 10 y Mn/l gewährleisten normales Aussehen der Pflanzen; 
entsprechend verhielten sich die Ernteerträge. 

3. Der Mangangehalt stieg mit zunehmender Mangangabe und war in den 
Blättern der Ammonpflanzen geringer als in denen der Nitratpflanzen. 

4. Der Eisengehalt war in den Blättern der Normal- sowie Mangel- 
pflanzen bei den mit Nitratstickstoff ernährten Pflanzen gleich hoch; 
in den Wurzeln der Mangelpflanzen war dagegen mehr Eisen als in denen 
der Normalpflanzen vorhanden. Dieser Eisenüberschuß beruht auf Ad- 
sorption des Eisens an den Zellwänden der primären Rinde ausschließlich 
des Zentralzylinders. 

5. Im Gegensatz zu der einfach gebauten Chlorella gelang es beim 
Spinat beim Vergleich von Nitrat- und Ammonkulturen nicht, die 
Funktion des Mangans als Katalysators bei der Nitratreduktion zu 
erfassen, da diese offenbar durch andere, ebenfalls manganabhängige 
Stoffwechselvorgänge begrenzt wird. Immerhin trat wie bei Chlorella 
die durch Manganmangel bedingte Chlorose bei den Nitratkulturen 
einige Tage früher ale bei den Ammonkulturen auf. 

6. Die Manganmangelpflanzen zeichneten sich bei Nitrat- und Ammon- 
ernährung gegenüber den Kontrollpflanzen durch höheren Gehalt an 
Gesamtstickstoff aus. Der Gehalt an Eiweißstickstoff war geringer, der 
Gehalt an löslichem Stickstoff dagegen höher, und zwar in der Haupt- 
sache in Form von Aminosäuren. Dies kann damit in Einklang gebracht 
werden, daß nach EDLBACHER die zur Umaminierung bei der Eiweiß- 
synthese nötige Arginase durch Mangan aktiviert wird, das in dieser 
Funktion durch Eisen nicht ersetzt werden kann. 


Die vorliegende Arbeit wurde in der Zeit vom Frühjahr 1940 bis zum 
Herbst 1942 im Pflanzenphysiologischen Institut der Universität Berlin 
ausgeführt. 

Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. Kurt Noack, danke 
ich für die Anregung zu dieser Arbeit und die stete Förderung, die diese 
durch ihn erfuhr, ebenso für die Überlassung von Mitteln der Deutschen 
Forschungsgemeinschaft. 

Einige Vorversuche konnten in der Landwirtschaftlichen Versuchs- 
station des Deutschen Kalisyndikats durchgeführt werden, wofür deren 
Leiter, Herrn Prof. Dr. FRITZ ALTEN, gedankt sei. 
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UBER PINGUICULA VULGARIS, INSBESONDERE UBER IHRE 
DURCH BEUTE BEDINGTEN AKTIONSSTROME. 


Von 
KARL UMRATH. 
(Graz). 
Mit 1 Textabbildung. 


(Eingegangen am 4. November 1943.) 


Ich habe einen längeren Aufenthalt in Schwaz in Tirol dazu aus- 
genutzt, die hier in etwa 1000 m und darüber an feuchten Stellen häufige 
Pinguicula vulgaris zu untersuchen. Die Pflanzen wurden im Frühjahr 
mit Erdballen vom natürlichen Standort in eine Blumenkiste mit Torf 
gepflanzt. Diese stand an einem Südostfenster und war, bis auf zwei 
schmale seitliche Streifen, mit einem Glas, etwa 18 cm über den Pflanzen 
abgedeckt, so daß bei dem täglichen Gießen auch die Luft genügend 
feucht blieb. Die Pflanzen zeigten ein gutes Wachstum und hatten nur 
etwas unter Schneckenfraß zu leiden. Die Blattränder waren weit weniger 
eingerollt oder aufgebogen als bei den meisten Pflanzen im Freien. 
Darwin (1, S. 380) schreibt diesen Unterschied dem Umstand zu, daß 
die Pflanzen im Freien mehr Insekten fangen und der oftmalige Reiz 
ihre Blattränder zur Einkriimmung bringt. Ich glaube, daß der höhere 
Lichtgenuß im Freien von weit größerer Bedeutung ist. Es hatten auch 
die Pflanzen, die im Schatten der Vorderwand der Kiste standen, noch 
flachere Blätter, allerdings auch von etwas anderer Form. Während die 
Blätter, die einige Stunden im Tag besonnt waren, von der normalen 
Form waren, im sichtbaren Teil von der Spitze zur Basis verbreitert 
und erst in dem in der Erde steckenden basalen Teil verschmälert, waren 
die Blätter im Schatten schon im oberirdischen Teil an der Basis stark 
verschmälert, so daß man den Eindruck eines ovalen Blattes mit un- 
scharf abgesetztem Blattstiel hatte. 

Die Aktionsströme wurden mit feinen Nadeln, die meist in die Mittel- 
nerven zweier Blätter eingestochen waren, zu Gitter und Kathode einer 
Verstärkerröhre {Philips A 141) geleitet. Für Heizung, negative Gitter- 
vorspannung (1,3 Volt) und Anoden- und Schirmgitterspannung (beide 
8 Volt) wurden durchaus Stahlakkumulatoren verwendet. Der Anoden- 
strom wurde an einem Milliamperemeter (Mavometer Gossen) auf 
0,0027 Milliampere abgelesen, was einer Ablesung auf 0,01 Volt im 
Gitterkreis entsprach. Bei gut aufgeladenen Akkumulatoren war die 
Meßeinrichtung nach einer kurzen Anlaufzeit sehr konstant, so daß ich 
die Messungen über viele Stunden ausdehnen konnte, was einen erheb- 
lichen Vorteil gegenüber, meinen früheren Untersuchungen (3) bedeutete. 
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3 Versuche, in denen der Mittelnerv 0,6—1,3 cm spitzenwärts von 
der Ableitungsstelle durchschnitten wurde, ergaben Werte fiir die 
Leitungsgeschwindigkeit und fiir die Anstiegszeit des Aktionsstroms, die 
ganz mit denen iibereinstimmen, die ich (3) seinerzeit an Pinguicula 

‘alpina durch photographische Registrierung der Aktionsströme genauer 
bestimmt habe. 

. In 21 Versuchen habe ich mit in die Mittelnerven eingestochenen 
Nadeln abgeleitet und, nachdem sich die gemessene Spannung durch 
einige Zeit als genügend konstant erwiesen hatte, an einem Blatt etwa 
1 mm spitzenwärts der Ableitungsstelle Fliegenbrei aufgebracht. In den 
allermeisten Fällen wurde diese Ableitungsstelle dabei oder unmittelbar 
danach elektrisch negativ, doch war die Potentialänderung meist nur 
von geringem Betrag. Sie ging mitunter sehr rasch wieder zurück, blieb 
aber in anderen Fällen iange bestehen oder setzte sich, besonders bei 
jungen Blättern, in eine Gruppe größerer Aktionsströme fort. In 12 Ver- 
suchen an älteren, voll ausgewachsenen Blättern traten die nächsten 
deutlichen Aktionsströme in 3 Fällen zwischen 7 und 35 Min., in 3 Fällen 
zwischen 40 und 50 Min., in 3 Fällen zwischen 60 und 70 und in den 
restlichen 3 Fällen zwischen 110 und 125 Min. nach ‚Aufbringen des 
Fliegenbreies auf. In 8 Versuchen an jüngeren, noch etwas heller grünen 
Blättern, traten, abgesehen von der Spannungsänderung beim Auf- 
bringen des Fliegenbreies, die nächsten deutlichen Aktionsströme in 
4 Versuchen zwischen 2 und 7, in den 4 restlichen Versuchen zwischen 
10 und 15 Min. nach Aufbringen des Fliegenbreies auf. Meine Ablesungen 
erstrecken sich meist über mehrere Stunden, und ich habe den Eindruck, 
daß nach 2—3 Stunden die Aktionsströme wieder schwächer geworden 
oder stark zurückgegangen sind ; doch wären noch längere Beobachtungen 
nötig, um das Aufhören der Aktionsströme sicher festzulegen.. Fliegenbrei 
in etwa 6 mm Entfernung von der ableitenden Nadel hat in 4 Versuchen 
höchstens sehr geringe, nicht sicher nachweisbare Aktionsströme bedingt. 
In Abb. 1 sind 4 typische Versuche wiedergegeben. Die 2 oberen betreffen 
ältere, die 2 unteren jüngere Blätter. Der einfache Pfeil gibt an, wann 
Fliegenbrei in größerer Entfernung von der Ableitungsstelle, der doppelt 
gefiederte, wann Fliegenbrei in ihrer nächsten Nähe aufgebracht wurde. 

Die jetzt besprochenen Aktionsströme vom Pinguicula-Blatt, wie sie 
im Hauptteil der Abb. 1 dargestellt sind, ähneln sehr denjenigen, die ich 
seinerzeit vom Blatt von Drosera rotundifolia beim Insektenfang ab- 
geleitet habe (3, Abb. 24 und 25), nur breiten sich die Aktionsströme im 
Blatt von Drosera rotundifolia weit aus, während sie bei Pinguicula auf 
die nächste Umgebung der von der Beute berührten Stelle beschränkt 
‚sind. Daß ich seinerzeit an Pinguicula alpina beim Auflegen von Mücken- 
larven keine so deutlichen Aktionsströme nachweisen konnte, beruht 
wahrscheinlich darauf, daß ich damals nicht über genügend lange Zeit 
registriert habe. 
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In einigen Versuchen habe ich noch eine andere, weniger zuverlässige 
Art der Ableitung angewandt. Ein Fliegenstück mit anhängendem Brei 
wurde an die Nadel gespießt und auf die drüsige Oberfläche eines Blattes 
aufgesetzt. Die Messung begann also erst mit dem Aufbringen des Fliegen- 
breies. Zunächst verschob sich das Potential der Nadel mit Fliegenbrei 
immer rasch und stark nach der positiven Seite. In einem Versuch, in 
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Abb. 1. Aktionsströme vom Blatt von Pinguicula vulgaris. Im Hauptteil der Abbildung 
bei Ableitung mit einer in den Mittelnerven eingestochenen Nadel, in dem Teil rechts 
unten bei Ableitung aus dem auf die Drüsen aufgebrachten Fliegenbrei. Rechts oben 
ichung 0,1 Volt für alle Kurven. Ausschläge nach oben bedeuten ein Negativwerden 
er Ableitung an dem gefütterten Blatt. Im Hauptteil der Abbildung entspricht die Zeit 
„0‘‘ dem ersten Aufbringen von Fliegenbrei. Beim einfachen Pfeil wurde Fliegenbrei in 
großer Entfernung von der Ableitungsstelle, beim doppelt gefiederten Pfeil in nächster 
Nähe der Ableitungsstelle Aufgebracht. Die beiden oberen Kurven vom 11.7. und 8. 8. 
stammen von älteren, die unteren vom 14.8. und 21.8. von jüngeren Blättern. 


dem keine Sekretion zu beobachten war, war das der einzige Effekt. 
Er mag auf chemischen Veränderungen beim Zusammentreffen des 
Fliegenbreies mit den Drüsenköpfehen beruhen. In 10 weiteren Ver- 
suchen schloß sich dieser Potentialänderung eine entgegengesetzte, meist 
stärkere, nach der negativen Seite an. Sie begann nach 1—9 Min. und 
hatte meist nach 10—20 Min. ihr endgültiges Ausmaß erreicht. Bei 
längeren, bis 1!/, Stunden dauernden Beobachtungen zeigten sich mit- 
unter noch kleine Wellen, doch war der Verlauf im allgemeinen viel 
glatter als bei Ableitung mit einer in den Mittelnerven eingestochenen 
Nadel. Ein typischer Versuch ist in Abb. 1 rechts unten wiedergegeben. 
Es ist anzunehmen, daß man bei dieser Ableitung die Aktionsströme 
der Drüsenzellen erfaßt. 
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Fragt man nach dem Zusammenhang der Aktionsstréme mit den 
sonstigen am Pinguicula-Blatt bei Fiitterung beobachteten Erschei- 
nungen, so ist zunächst zu berücksichtigen, daß nach den Beobachtungen 
Darwins (1, S. 378) der Impuls, der die Bewegung auslöst, von dem, 
der die Drüsensekretion bedingt, verschieden ist. Es kann nämlich eine 
Drüse bei starkem Reiz reichlich sezernieren, während die benachbarten 
nicht im geringsten betroffen werden, wohingegen die Einrollung des 
Blattrandes eine gewisse räumliche Ausbreitung zeigt. Die Bewegung 
kann auch durch kleine Glasstücke ausgelöst werden, die keine oder nur 
eine sehr geringe Sekretion bedingen, während eine konzentrierte Lösung 
von Ammoniumkarbonat rasch eine reichliche Sekretion, aber keine Be- 
wegung hervorruft. 

Bei einer so lokalisierten Reaktion, wie es die Drüsensekretion von 
Pinguicula ist, sollten sich die Aktionsstréme nicht oder nur mit starkem 
Dekrement ausbreiten, und so müssen sie sich in meinen Versuchen vor 
allem bei Ableitung direkt aus dem auf die Drüsenköpfchen aufgebrachten 
Fliegenbrei nachweisen lassen. Ich halte es aber für möglich, daß auch 
bei Ableitung mit einer eingestochenen Nadel die sofort einsetzende, 
geringe Negativierung durch eine mit starkem Dekrement behaftete 
Erregungsausbreitung von den Drüsenköpfchen her bedingt ist. Die bei 
dieser Ableitung im weiteren Verlauf auftretenden deutlichen Aktions- 
ströme starken Ausmaßes sind aber wohl auf andere Vorgänge zu beziehen. 
Wann wird nun die vermehrte Sekretion der Drüsen bemerkbar? Nach 
meinen Aufzeichnungen kann, besonders an jungen Blättern, schon nach 
10—15 Min. nach dem Aufbringen von Fliegenbrei eine geringe Sekret- 
vermehrung sichtbar sein, die nach 20 Min. deutlicher ist, und nach 
50 Min. kann das Sekret über benachbarte Stellen des Blattes fließen, 
alles vom Aufbringen des Fliegenbreies an gerechnet. Auch Darwin 
(1, S. 381) hat nach dem Auflegen von kleinen Stückchen gebratenen 
Fleisches auf Pinguicula-Blätter immer in wenigen Stunden, einmal 
schon nach 40 Min., eine reichliche, saure Sekretion beobachtet. Be- 
denkt man, daß die Sekretvermehrung erst sichtbar wird, wenn die 
Drüsen schon eine Zeitlang sezernieren, und daß die Aktionsströme der 
Drüsen ihrer Sekretion wahrscheinlich etwas vorangehen, so stimmt 
die Zeit der Sekretion gut mit der der oben erwähnten Aktions- 
ströme zusammen. 

Darwin (1, 8.389) hat noch eine andere rein lokale Erscheinung 
beschrieben: stickstoffhaltige Substanzen bedingen an den zunächst 
durchsichtig grünen Drüsen Ansammlungen bräunlichen, granulierten 
Protoplasmas. Bei Einwirkung von Ammoniumkarbonat hat er (1, S. 384) 
das Auftreten granulierter Massen schon nach 1—2 Stunden beobachtet. 
Ob und mit was für Aktionsströmen diese Erscheinung verbunden ist, 
könnten nur längere Registrierungen bei Ableitung suBen von den 
Drüsenköpfchen zeigen. 
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Bei der Frage nach dem Zusammenhang der mit einer in das Blatt 
eingestochenen Nadel abgeleiteten Aktionsströme mit der Bewegungs- 
reaktion sind die räumliche Ausbreitung und die zeitliche Folge beider 
Erscheinungen zu vergleichen. Darwin macht folgende Angaben über 
die Entfernung, über die sich der Impuls für die Einkrümmung des Blatt- 
randes fortpflanzt. Ein Aufguß aus rohem Fleisch aus der Mittelrippe 
bedingte noch eine sehr geringe Annäherung der Blattränder, die 5 mm 
von der Reizstelle entfernt waren (1, S. 375). Ich weiß nicht, wie weit 
es sichergestellt ist, daß diese geringe Annäherung wirklich durch stärkere 
Einkriimmung der Blattränder und nicht durch Konkavwerden der 
Blattmitte bedingt war. In Richtung des Blattrandes hat Darwin 
(1, S. 372f) die Einrollung bis 3,3 mm von einem Stückchen gebratenen 
Fleisches beobachtet und zwischen zwei fast 12mm voneinander entfernten 
Stückchen in.der ganzen Zwischenstrecke. Wenn die Einrollung in der 
Zwischenstrecke nicht zum Teil mechanisch bedingt war, so kann sich 
die Wirkung schwacher, von beiden Seiten kommender Impulse summiert 
haben oder sie können gegenseitig balinend gewirkt haben. Diese Aus- 
breitung der Bewegungsreaktion bis zu 3, allerhöchstens bis zu 6 mm 
von der Reizstelle stimmt gut damit zusammen, daß sehr deutliche 
Aktionsströme von großem Betrag in 1 mm Entfernung von der Reiz- 
stelle nachweisbar sind, während 6 mm weit höchstens noch ganz geringe 
Aktionsströme auftreten. Eine ähnliche Übereinstimmung besteht in 
zeitlicher Beziehung, indem die Bewegungsreaktion während und nach 
der Zeit der maximalen Aktionsströme in Erscheinung tritt. An jungen 
Blättern habe ich den ersten Beginn der Einrollung mitunter schon 
30—40 Min. nach Aufbringen von Fliegenbrei auf den Blattrand beob- 
achtet und eine deutliche Einrollung nach im ganzen 55—75 Min., eine 
starke nach 2!/, Stunden und eine sehr starke nach 18 Stunden. Darwin 
gibt den Bewegungsbeginn mit 1—1"/, Stunden, eine deutliche Bewegung 
nach 21/, Stunden an; meine Zeiten sind wahrscheinlich deswegen etwas 
kürzer, weil sich meine Beobachtungen auf höhere Temperatur und viel- 
leicht auch auf jüngere Blätter beziehen. So dürfte wenigstens der Haupt- 
teil der mit einer eingestochenen Nadel ableitbaren Aktionsströme solchen 
über wenige Millimeter geleiteten Impulsen, die Bewegungen auslösen, 
zugehören. Der nur bei Beute in nächster Nähe und meist auch da nur 
sehr geringe, sofort auftretende, negative Ausschlag mag der Erregung 
der Drüsen entsprechen.. 

Sowohl die Blattrandeinrollung vom natürlichen, sonnigen Standort 
als auch die durch Fliegenbreifütterung an jungen Blättern in Kultur 
hervorgebrachte, gingen bei Plasmolyse in 2 molarer Rohrzuckerlösung 
nicht zurück. Es handelt sich also um Wachstumsbewegungen, womit 
es übereinstimmt, daß bei Inkulturnahme vom Pflanzen vom sonnigen 
Standort die Blatteinrollung erst nach Tagen und zuerst an den jungen 
Blättern und erst später und ganz allmählich an den älteren zurückgeht, 
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und daß, wie Darwin (1, S. 372) gefunden hat, ein Blattrand, der sich 
über eine Beute eingerollt und dann wieder ausgebreitet hat, unmittelbar 
nachher zu einer neuen Bewegung nicht oder kaum fähig ist. 

Eine weitere Reaktion, die sich im Blatt von Pinguicula, aber auch 
in dem von Drosera, nur über wenige Millimeter ausbreitet, hat Ruscx- 
MANN (2) in dem Stärkeabbau bei der Insektenverdauung und in der 
darauffolgenden vermehrten Stärkebildung bei der Assimilation gefunden. 
Als kürzeste Zeit für das Verschwinden der Stärke gibt er bei Pinguicula 
alpina 4/, Stunden nach Aufbringen einer 2%igen kombinierten Salz- 
lösung an. Leider habe ich keine eigenen Erfahrungen über diese 
Reaktion, weil meine Pflanzen in Kultur und im Freien höchstens ganz 
geringe Stärkemengen in der Nähe des Mittelnerven zeigten. Möglicher- 

_ weise haben dieselben Impulse, die am Blattrand zur Einrollung führen, 
im ganzen Blatt Einfluß auf den Stärkeabbau. 


Zusammenfassung. 

Im Blatt von Pinguicula vulgaris lassen sich bei Insektenfütterung 
typische Aktionsströme nachweisen. 

Bei Ableitung mit einer in den Mittelnerven eingestochenen Nadel 
erhält man Aktionsströme von einer räumlichen Ausbreitung und zeit- 
lichen Verteilung, wie man sie bei Impulsen, die bei Beute in der. Nähe 
des Blattrandes zu dessen Einkrümmung führen, erwarten kann. Eine 
ähnliche räumliche Ausbreitung haben die, zeitlich wahrscheinlich etwas 
später einsetzenden, von RUSCHMANN beschriebenen Veränderungen im 
Stärkegehalt. 

Bei Ableitung von der Drüsenaußenfläche durch den aufgebrachten 
Fliegenbrei erhält man früh einsetzende Aktionsströme von einfachem 
Verlauf, die wohl der Erregung der Drüsen entsprechen. Sie zeigen sich 
wahrscheinlich auch bei Ableitung mit einer eingestochenen Nadel in 
dem meist sehr geringen negativen Ausschlag unmittelbar beim Auf- 
bringen des Fliegenbreies, wenn dies in nächster Nähe der Ableitungs- 
stelle erfolgt. 
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DER SAFTAUFSTIEG IN DER PFLANZE. 


Von 


RAPHAEL Ep. LIESEGANG. 
(Eingegangen am 20. Dezember 1943.) 


I 


Läßt man Wasser kapillar im abgeschlossenen, mit Wasserdampf 
gesättigten Raum in Fließpapier hochsteigen, so erzielt man einen höheren 
endgültigen Anstieg als in der freien Atmosphäre, die eine Verdunstung 
eines Teils des aufgestiegenen Wassers erlaubt. Bei letzterem halten sich 
an der Aufstiegsgrenze das verdunstende und das nachsteigende Wasser 
das Gleichgewicht. Da das von der ganzen Fläche verdunstende Wasser 
ständig von unten ersetzt wird, steigt hier viel mehr Wasser im Papier auf, 
wenn der Versuch länger dauert, als das bis zur Erreichung des Héchst- 
anstiegs notwendig ist. 

Ein negativ geladener Farbstoff wie Fuchsin S, der von der negativ 
geladenen Zellulosefaser nicht gebunden wird und deshalb ebenso rasch 
aufsteigt wie das Wasser (auch ein farbiges Salz wie Kaliumbichromat) 
verhält sich ebenso wie das Wasser. Die Anreicherung im oberen Teil 
des Bogens nimmt mit der Versuchsdauer zu, wenn teilweise Verdunstung 
möglich war. Positiv geladene (basische) Farbstoffe, die teilweise von der 
Faser gebunden werden und deshalb Wasser vorauswandern lassen, 
steigen bei längerer Versuchsdauer in der freien Atmosphäre nicht nur 
reichlicher, sondern auch wesentlich höher. Die Wirkung des infolge der 
Verdunstung dauernd nachrückenden Wassers äußert sich hier. Von den 
Kapillaranalytikern wird gewöhnlich vorgeschrieben, die Versuche in 
geschlossenen Gefäßen zu machen. Sie bauen dabei auf der erstgenannten 
Tatsache auf, ohne zu bedenken, daß es auch gerade für ihre Zwecke gar 
nicht auf das Wasser ankommt, sondern auf die Farbstoffe oder anderes 
Gelöstes. Im geschlossenen Raum fällt das Nachrücken des Zurückge- 
bliebenen weg, da man hier von der Wirkung der überaus viel langsameren 
Diffusion absehen kann. Auch die erwünschte Trennung eines Farbstoff- 
gemisches in möglichst scharfe Einzelbänder wird durch den höheren 
Anstieg des Gelösten begünstigt. (Die Verdunstung erreicht hier gewisser- 
maßen das, was die Entwicklung in der chromatographischen Analyse 
herbeiführen soll.) Auch dem Kapillaranalytiker ist demnach anzuraten, 
die günstige Wirkung der Verdunstung auszunutzen. Das zuweilen ge- 
äußerte Bedenken, durch Schwankungen in der Verdunstung könnten 
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Störungen der Schichtenbildung entstehen, ist irrtümlich. Auch bei den 
Pflanzen ist der Wasseraufstieg zum Teil nur ein Mittel zum Auftrieb von 
Gelöstem. 

Die Salpeterlagerstätten in Chile werden auf einen kapillaren Aufstieg 
im Boden zurückgeführt. In einem einzigen Jahr wurden dort weit über 
eine Million Tonnen gewonnen. Trotz der außerordentlich großen an- 
gesammelten Menge ist von den Geologen wohl nie jene Frage erörtert 
worden, welche die Botaniker veranlaßte, von der Kohäsion statt von 
Kapillarität zu sprechen, und die RENNER den Satz aussprechen ließ, 
beim Saftaufstieg in den Räumen habe man dynamisch, nicht statisch 
zu denken. Die Mitwirkung der Verdunstung wird in der Geologie als 
etwas so Selbstverständliches betrachtet, daß man nicht davon spricht. 
Erwähnt wird nur das dauernd trockene Klima, um das Liegenbleiben des 
Salzes zu begründen. Im Gegensatz dazu spielt in der Botanik die 
Transpiration die Hauptrolle. 


II. 


Von botanischer Seite wird zugegeben, daß ‚die höchsten Bäume auf 
dem Wege des kapillaren Anstiegs mit Wasser versorgt werden können“ 
(BENEKE-JosT). Voraussetzung ist, daß „die Kapillaren unter der ‚Größe 
der mikroskopischen Wahrnehmung sind.“ Da diese Voraussetzung — 
zumindest für viele Stellen unterhalb der Blätter — nicht erfüllt ist, mußte 
eine andere Deutung gesucht werden. Auch die im Fließpapier erreich- 
baren Steighöhen sind wegen der zu weiten Poren so gering, daß man sich 
scheut, siezum Vergleich mit den Geschehnissen im Baum heranzuziehen. 
Wenn das hier doch geschieht, so soll damit weniger Ähnlichkeit als Gegen- 
satz zwischen den beiden Gebieten betont werden: Im Papier haben die 
Poren unten und oben gleiche Durchschnittsweite. Beim Baum nimmt 
die Porenweite im allgemeinen vom Blatt bis zu einer Zone oberhalb der 
Wurzel wesentlich zu. Auch beim Fließpapierversuch kann man, wie 
gesagt, zur Erzielung größerer Anreicherungen an der Spitze die Ver- 
dunstung nicht entbehren. Nicht nur an der Grenzlinie von Trocken 
zu Feucht, wo der Ursprung der Saugkraft zu suchen ist, findet Ver- 
dunstung statt, sondern an der ganzen Oberfläche des Papiers. Beim 
Baum dagegen ist die Verdunstung praktisch fast auf die Blätter 
beschränkt. 

Diese Tatsachen veranlassen den Botaniker, die Kontinuität der 
Wassersäule zu fordern. Bei den gewöhnlichen Versuchen mit Fließ- 
papier ist Kontinuität vorhanden. Wäre sie einmal unterbrochen (ohne 
daß dabei die Poren beseitigt wären), so könnten sich ziemlich weite 

.Kontinuitätslücken bald wieder schließen, weil dadurch wieder eine hin- 
reichend saugende Grenzlinie Trocken-Feucht ausgebildet ist. Das kann 
beim Baum wegen allzu weiter Poren ausbleiben. Kapillarität ist auch im 
Baum wirksam, aber örtlich ungenügend. Kapillarität ist auch im Baum 
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— namentlich im Blatt — eine der Voraussetzungen fiir den Saftanstieg. 
Die Annahme der Kontinuitatstheorie bedeute nicht einen Verzicht auf 
die Kapillarwirkungen. 

II. 

Aus diesem Grunde darf auch der Kontakttheoretiker in Versuchen 
über den Farbstoffaufstieg in Fließpapier Modelle für gewisse Flüssig- 
keitsbewegungen in den Pflanzen erblicken. Die Versuchsanordnung 
unterscheidet sich nur in einer Kleinigkeit von der bei der Kapillaranalyse 
üblichen, bringt aber grundsätzlich andere Ergebnisse. Der Farbstoff 
befindet sich nicht in der Flüssigkeit, in welche der Bogen eingetaucht, 
sondern er wird vorher auf die untere Kante des Bogens in Tropfenform 
aufgesetzt und der Bogen dann in reines Wasser eingehängt. Das in 
geordneter Form, d.h. gewissermaßen in zahllosen parallelen Fäden 
senkrecht aufsteigende Wasser reißt den Farbstoff in gleich geordneter 
Form als seitlich scharf begrenzten, senkrechten Streifen mit sich nach 
oben. (Für die Kapillaranalyse hat das Tropfenverfahren den Vorteil, 
daß die Farbstoffmenge begrenzt ist. Dadurch vermindert sich der 
Übelstand, daß ein Farbstoffgemisch im unteren Teil der Schliere auch 
noch größere Mengen des am raschesten wandernden Farbstoffes enthält. 
Auf die Möglichkeit, daß infolge einer Porenverstopfung durch den Farb- 
stoff selbst die Wasser- und damit die Farbstoffbahn in ihrer seitlichen 
Begrenzung verändert werden kann, sei nur hingewiesen.) Da die Farb- 
stoffe hier nur die Indikatoren der geordneten Wasserbahnen sind, erhält 
man eine scharfe Liniatur von senkrechten, abwechselnd roten und blauen 
Linien, wenn man auf den Bogenrand dicht nebeneinander Tropfen von 
abwechselnd Trypanrot und Trypanblau aufgesetzt hatte. (Diese Farb- 
stoffe sind deshalb hierzu besonders geeignet, weil sie beide gleich rasch 
und ebenso gleich rasch wie das Wasser wandern, dabei aber — im Gegen- 
satz zu dem anfangs erwähnten Fuchsin S — auf der ganzen durch- 
laufenen Linie eine Färbung hinterlassen.) Für den Botaniker ist dieses 
scharfe Getrenntbleiben der einzelnen Farbstoffe beachtenswert, weil 
ja ähnliches von den Saftströmen im Baum bekannt ist. Durch Wahl ver- 
schieden rasch aufsteigender Farbstoffe (von denen natürlich im An- 
schluß an STRUGGER auch die im Ultraviolett aufleuchtenden benutzt 
werden können) läßt sich auch ein Modell für verschieden rasch auf- 
steigende Säfte schaffen. Bringt man durch Einschnitte oder Porenver- 
stopfung mit Linien von Gelatinelösung örtliche Hindernisse an, so schafft 
man ein Gegenstück dazu, daß in der Pflanze „die einzelnen Substanzen 
weitgehend unabhängig von einander auf engstem Raum hochgezogen 
werden können und auch da durch Blockierung einzelner Gefäßbündel 
hin- und hergeleitet werden, ohne daß die allgemeine Ordnung gestört 
wird‘ (v. Wertsteis). Durch das Modell kann diese bisher rätselhafte 
Tatsache ihre Deutung finden. 
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Macht man in einigem Abstand iiber den Farbtropfen einen kelch- 
förmigen Ausschnitt, so werden die Schlieren nach Überschreiten des 
Kelchrandes gezwungen, auch abseits zu steigen. Solches erreicht man 
auch, wenn man von einem zweischenkligen Papierstreifen nur das Ende 
des einen Schenkels.in das Wasser taucht. Aufstieg und Abstieg laufen 
hier nebeneinander. Beim Baum kann der Verlauf der Leitungsbahnen 
dazu führen. 

Tränkt man einen ganzen Bogen Fließpapier mit einem farbigen Salz 
wie Kaliumbichromat oder Kobaltchlorid und hängt ihn nach dem 
Trocknen mit der Unterkante in Wasser, so wird das Salz nach oben 
getrieben. So reichert sich dort immer mehr von dem Salz an. Diese 
Wanderung entgegen dem Konzentrationsgefälle ist gerade das Um- 
gekehrte von dem, was man bei einer Diffusion erwartet. Wie in dieser 
ausgesprochenen Neigung zur sog. negativen oder anormalen Osmose 
unterscheiden sich auch in mancher anderer Hinsicht die Leistungen des 
kapillaren Wanderns grundsätzlich von denen der Diffusion. 


Planta Bd. 34. 7 











UBER DIE KORALLENWURZELN DER CYCADEEN 
UND IHRE SYMBIOSE. 


Von 
REINHOID SCHAEDE, Breslau. 


Mit 7 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 22. Januar 1944.) 


Wenn über die Korallenwurzeln der Cycadeen und ihre Symbiose trotz 
einer Reihe bereits vorliegender Arbeiten hier eine neue Veröffentlichung 
erscheint, so muß der Leser zunächst mit den Hauptsachen des Themas 
bekannt gemacht werden, um zu erfahren, warum eine Neubearbeitung 
notwendig wurde und welche Fragen dabei zu entscheiden waren. 

Zur Einführung ein historischer Überblick. Entdeckt wurde das Vor- 
kommen von Blaualgen in den Korallenwurzeln durch REINKE (1872, 
S. 107; 1873, S.12), der auch die anatomischen Verhältnisse in den 
Grundzügen klarlegte (1879, S. 473). Die Algen, die REINKE als Anabaena 
bezeichnet hat, leben in einer bestimmten Zone des Rindengewebes. 
Indem nämlich bestimmte Zellen zu kurzen Schläuchen ,,palisaden- 
férmig‘‘ auswachsen, entstehen große Lücken zwischen ihnen, die mit 
den in Schleim eingebetteten Blaualgen dicht gefüllt sind (vgl. Abb. 5). 
Auf diese Weise enthält eine Korallenwurzel mehrere Zellenlagen tief 
unterhalb ihrer mit Kork bekleideten Oberfläche eine regelrechte Algen- 
zone, die bis in die Nähe des Vegetationskegels reicht (vgl. Abb. 4). Da 
nun REINKE auch Korallenwurzeln fand, die weder die Blaualgen noch 
die Palisade enthielten, so erkannte er, daß die Algen zwar die Ursache 
für das Entstehen der letzteren sind, nicht aber für die Bildung der Koral- 
lenwurzeln. Daran kann kein Zweifel sein, und alle folgenden Beobach- 
tungen lehren das gleiche. In manchen Korallenwurzeln hat REINKE 
(1873, S. 12) Pilzmycelien gefunden, sich indessen nicht näher mit ihnen 
beschäftigt. Auch BRUNCHHORST (1886, S. 154) gibt außer den Blau- 
algen das Vorkommen von Hyphen an; da ihm jedoch nur Pflanzen in 
Kultur zur Verfügung standen, will er nicht entscheiden, ob der Pilz 
„konstanter Begleiter‘ und ‚Urheber‘ der Korallenwurzeln sei oder wie 
die Alge „ein sekundärer Parasit‘“. Etwas neues kommt durch ScHNEI- 
DER (1894) ! hinzu. Er bezeichnet die Alge als Nostoc commune, vor allem 
aber beschreibt er Bakterien innerhalb der Zellen. Er hat sie auch iso- 
liert, und zwar einen Coccus, ein Rhizobium, womit Bacterium radicicola 


1 Ich zitiere nach PLAUT (S. 141f.), der einen Teil der Arbeit von SCHNEIDER 
in Übersetzung wörtlich bringt. Das Original ist mir infolge der durch den Krieg 
herbeigeführten Verhältnisse trotz aller Bemühungen nicht zugänglich gewesen. 
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gemeint sein könnte, und ein dickes keulenförmiges Bakterium. PEAR- 
son (1898) behandelt vorwiegend die Histologie der Korallenwurzeln, 
er nennt die Alge nach REINKE Anabaena. Drei Bakterien isolierte Lıre 
(1901, S. 268), eine sehr große, eine kleine kettenartige und eine Coccus- 
Form, dazu einen Organismus ähnlich dem Rhizobium von SCHNEIDER. 
Er hat jedoch keinen Versuch gemacht, deren Vorkommen im Gewebe zu 
beweisen, sondern sagt nur, daß sie in die Zellen einwandern, die unmittel- 
bar vor der Algenzone liegen. In den gleichen Zellen behauptet er, Pilz- 
hyphen gesehen zu haben, die samt den Bakterien zur Bildung der Algen- 
zone beitragen und den Blaualgen den Weg bereiten sollen. BOTTOMLEY 
(1907, 1909) hat nur isoliert, nämlich Bacterium radicicola und Azoto- 
bacter, die angeblich in dem Schleim zwischen den Palisadenzellen neben 
den Algen leben. Außer den Ergebnissen histologischer Untersuchungen 
bringt PLAUT (1910, S. 143) eine Zusammenstellung der Cycadeen, bei 
denen er die Blaualgensymbiosen beobachtet hat. Die Arbeit von ZACH 
(1910) handelt von einem Pilze, den er ,,neben“ den Algen gelegentlich 
in den Korallenwurzeln gefunden hat. Er beschreibt ein intracellulares 
Mycel, das verdaut wird. Miss Spratt (1915), eine Schülerin von Borrom- 
LEY, geht von dessen Isolierungsergebnis aus und beschreibt Bact. radici- 
cola sowie Azotobacter in den Zellen des Rindengewebes. Sie betont erst- 
malig, Bact. radicicola sei die Ursache der Korallenwurzeln (S. 620), 
was ihre Vorgänger von den Bakterien wohl stillschweigend nach Analogie 
mit den Knöllchen der Leguminosen angenommen haben. Azotobacter 
und die Blaualgen sollen später einwandern. McLuckie (1922) behauptet, 
Bakterien intrazellular im Rindengewebe gesehen zu haben; die Isolation 
ergab einen Bazillus und einen kleinen Coccus (S. 324), die freien Stick- 
stoff binden sollen. WATANABE (1924) hat Untersuchungen an Cycas 
revoluta am natürlichen Standorte darüber angestellt, unter welchen Um- 
ständen die Korallenwurzeln dort entstehen und wie sie sich verhalten; er 
hat sie ferner in morphologischer wie in histologischer Hinsicht bearbeitet 
und unter anderem ermittelt, wie die Blaualgen einwandern. Auch einige 
Versuche über die Bildung der Korallenwurzeln hat er an Stecklingen 
und Keimlingen angestellt. Von den endophytischen Algen sagt er auf 
Grund von Beobachtungen an Kulturen, es sei ,,nicht der typische Nostoc“, 
sondern „etwas der Anabaena ähnlich“. Über Pilze bringt er die kurze 
Bemerkung, es könne bei alten Korallenwurzeln eine derartige Infektion 
stattfinden, aber esseikeine konstante Erscheinung. WINTER (1935) machte 
ernährungsphysiologische Versuche besonders über Bindung von Luftstick- 
stoff mit mehreren Blaualgenstämmen, die er aus Cycadeen isoliert und 
als Nostoc punctiforme bezeichnet hat. Ähnliche Versuche hat TAKESIGE 
(1937) mit symbiontischen Blaualgen verschiedener Herkunft, darunter 
auch aus Cycas revoluta isolierten, durchgeführt. VON GUTTENBERG (1941, 
S. 50f.) endlich bringt über die Korallenwurzeln eine zusammenfassende 
kurze Darstellung unter besonderer Berücksichtigung der Histologie. 
7* 
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Wenn man die Angaben iiber das Vorkommen bzw. Fehlen der Blaualgen 
in den Korallenwurzeln bei den einzelnen Gattungen und Arten der Cyca- 
deen miteinander vergleicht, so findet man sie recht verschieden. Eine 
Aufzählung der Arten ‘und Befunde nach den Autoren würde unnötiger- 
weise viel Raum beanspruchen. Das Gesamtergebnis eines Überblickes 
reicht zur Klärung der Sache vollkommen aus. Algenfreie Korallenwurzeln 
kommen offenbar bei allen Cycadeen vor, algenhaltige sind bei einigen 
sehr häufig, z. B. bei Cycas revoluta, bei anderen wiederum treten sie nur 
gelegentlich auf; so verhält es sich wenigstens bei den Kulturpflanzen, 
an welchen die Untersuchungen vorgenommen worden sind mit Ausnahme 
der von WATANABE und TAKESIGE. 

Was die Art der Blaualgen anbelangt, so lauten alle Angaben auf 
Nostocaceen. Eine Ausnahme macht allein PLAUT (S. 143), der für einige 
Cycadeen Chroococcus angibt, es handelt sich hier jedoch sehr wahr- 
scheinlich um die besondere Wuchsform einer Nostocacee. Ob aber eine 
Anabaena oder ein Nostoc vorliegt, darüber sind die Meinungen geteilt. 
Winter (S. 300) hat auf Grund einer genauen Nachprüfung die Art als 
Nostoc punctiforme bestimmt, und in neuester Zeit führt auch GEITLER 
(1942, S. 191) sie als Nostoc punctiforme (KÜTzING) Hariot ex Born. et 
Flah. auf!. Es bedarf freilich noch der Klärung, ob bei sämtlichen 
Cycadeen ausschließlich diese einzige Art auftritt. Spricht doch WINTER 
selbst von verschiedenen Formen, zwischen denen ,,starke, oft mit 
bloßem Auge sichtbare Unterschiede“ bestehen, so daß er sie „aus diesem 
Grunde wie der physiologischen Differenzen halber“ nach ihrer Her- 
kunft aus den einzelnen Wirtspflanzen bezeichnet. Die eingehenden 
Untersuchungen von TAKESIGE (S.518f.) sprechen für verschiedene 
Arten von Nostoc, hat er doch die Algen aus etwa 20 Exemplaren von 
Cycas revoluta offenbar vom natürlichen Standorte isoliert. Er sagt, daß 
die Korallenwurzeln keineswegs von einer bestimmten und spezifischen 
Art bewohnt werden; daher rühre auch die verschiedene Benennung, denn 
es gebe ja keine Alge, „die man als einzige, eigentliche “ycas-Blaualge 
bezeichnen könnte“. Drei besonders stark sich unterscheidendeFormen 
werden von ihm in einer Tabelle gegenübergestellt. Da TAKESIGE seine 
Beobachtungen auf breiterer Basis aufgebaut hat als die anderen Forscher, 
dürften seine Ergebnisse in erster Linie zu berücksichtigen sein. Ein 
kleiner Beitrag zu der Frage nach der Art der Algen wird später (S. 113) 
gebracht werden. 

Die Pilze spielen offensichtlich nur eine Nebenrolle als gelegentliche 
Bewohner der Korallenwurzeln. Es sind allem Anschein nach Phyco- 
myceten, soweit sich darüber etwas aus den Beobachtungen von BRUNCH- 
HOBST (S. 154) an Cycas circinalis sowie Ceratozamia mexicana und von 

1 Gxrruær (S. 32, 191) stellt die Symbiose der Cycadeen mit den Blaualgen 
merkwürdigerweise zu den intrazellularen. Offenbar liegt ein Irrtum vor, denn 
niemand hat hier ein Vorkommen der Algen innerhalb der Wirtszellen beschrieben. 
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ZacH (8.50) an Cycas revoluta entnehmen läßt. Dieser ist der einzige, 
der ein Mycel näher untersucht hat. Die Hyphen lebten intrazellular, 
waren 5 Mikron dick und verzweigten sich in den Zellen baumförmig; 
es lagen demnach die bekannten Arbuskeln vor. Zacu (S. 51) beschreibt 
Verdauung des Pilzes, doch kann man aus seiner Darstellung nicht viel 
entnehmen, weil er ungefärbte Rasiermesserschnitte benützt hat, aus 
denen über derartige Vorgänge nun einmal wenig zu ermitteln ist. Mit 
den Pilzen werden wir uns im letzten Abschnitte der vorliegenden Arbeit 
(S. 120) beschäftigen, denn auch auf diesem Gebiete wurden neue Beob- 
achtungen gemacht. 

Eine eingehende kritische Betrachtung der Angaben über das Vorkommen 
von Bakterien in den Korallenwurzeln ist unerläßlich, weil sie samt den 
sonstigen Umständen keineswegs übereinstimmen. Nach ScHNEIDER (zit. 
nach PLAUT S.141) enthalten die Zellen des Rindengewebes sowie die 
Parenchym- und Bastzellen des Zentralzylinders die durch Isolation be- 
stimmten Bakterien, nämlich einen Coccus, ein Rhizobium und ein dickes 
keulenförmiges Bakterium. Diese beiden sollen nicht in größerer Zahl 
in irgendeinem Teile der Knöllchen auftreten, im Apikalgebiete sehr reich- 
lich, wogegen die folgenden Autoren gerade im Meristem und in seiner un- 
mittelbaren Umgebung keine Bakterien gefunden haben. Ob die Bak- 
terien nur zufällige Begleiter oder ständige Symbionten der Cycadeen 
sind, will SCHNEIDER nicht entscheiden. Es stehe aber fest, daß die Knöll- 
chen mehr Bakterien und Rhizobien enthalten als die gewöhnliche Wurzel. 
Lire (S. 268, 270) behauptet, die Bakterien wandern in die scheitelwärts 
unmittelbar vor der Algenzone liegenden Zellen ein; nachgewiesen hat 
er sie dort allerdings nicht, sondern nur Agar-Kulturen angelegt — davon 
später mehr — und die erhaltenen Bakterien, nämlich ein großes Stäbchen 
und ein kleines kettenbildendes sowie einen Coccus, ferner den dem Rhizo- 
bium von SCHNEIDER ähnlichen Organismus, kurzerhand für die Endo- 
phyten erklärt. BorromLey (1909, S. 287) betont ausdrücklich, daß die 
von ihm isolierten Bacterium radicicola und Azotobacter in dem Schleim 
zwischen den Algen, also nicht intrazellular, leben, wofür er freilich den 
Beweis schuldig bleibt. Seine Schülerin Spratt (S. 620f.) dagegen gibt 
an, daß beide genannten Bakterien intrazellular vorkommen, und zwar 
in der Rinde außerhalb der Algenzone, im Inneren der Palisadenzellen 
hingegen B. radicicola allein, innerhalb der Algenzone wiederum beide 
Bakterienarten in einigen Zellen, und schließlich im Schleim zwischen den 
Algen Azotobacter. An allen diesen Orten sollen die Bakterien in Masse 
auftreten, während sie im Zentralzylinder gänzlich fehlen entgegen den 
Angaben von ScHNEIDER. Daß Azotobacter als Endophyt lebt und dazu 
intrazellular, würde einzig dastehen. Nach MoLuckie (8. 322, 324) end- 
lich sollen der von ihm isolierte Coccus und das Stäbchen in den Zellen des 
Rindengewebes zu finden sein. Die angeblich gesehenen Bakterien sollen 
ferner gerade im Inneren der Zellen besonders starke Beweglichkeit zeigen, 
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sie müßten also wohl im Zellsaft umher schwimmen. Es steht aber fest, 
daß intrazellulare symbiontische Bakterien ausschließlich im Cytoplasma 
leben, wo sie wegen dessen zähflüssiger Beschaffenheit keine Möglichkeit 
zum Schwimmen haben. Wenn McLuckıe (S. 325) als einziger im Zell- 
inneren unregelmäßige Zoogloeafäden beschreibt und sie für sehr ähnlich 
denen in den Knöllchen der Leguminosen und der Podocarpeen erklärt, 
beweist er damit nur, daß er die Zoogloeafäden des Bacterium radicicola 
nicht kennt; denn bei den Podocarpeen hat er nachweislich Pilzhyphen 
für solche angesehen (ScHAEDE 1943b, S. 715). Man sieht aus diesen 
Ausführungen, daß man sich aussuchen kann, welche Bakterien in den 
Korallenwurzeln vorkommen und wo sie darin leben. 

Nun wollen wir uns die Isolation der angeblichen endophytischen Bak- 
terien etwas näher ansehen. Über die Methode hat allein SCHNEIDER 
(zitiert nach PLAUT S. 141) ausführliche Angaben gemacht. Er hat die 
Knöllchen gründlich abgewaschen und auf Fließpapier abgetrocknet, 
das durch die Flamme gezogen war. Dieses Verfahren zur äußerlichen 
Entkeimung der mit Erde in Berührung gekommenen Korallenwurzeln 
war zweifellos unzureichend. Weiter hat SCHNEIDER durch einen tangen- 
tialen Schnitt die obersten Gewebeteile entfernt, die Knöllchen durch- 
gebrochen und das von der Bruchstelle entnommene Material auf schwach- 
sauren Agar übertragen. Aus der Palisade hat er den Coccus erhalten, 
sehr oft aber nichts, aus dem Zentralzylinder das Rhizobium und das 
' keulenférmige Bakterium, in der Regel keine Bakterien und Nostoc zu- 
sammen. Er sagt offen, er sei nicht imstande gewesen, absolut reine Kul- 
turen zu erhalten. Auf jeden Fall merkt man, daß sich ScHNEIDER 
bemüht hat, seine Technik und den Erfolg möglichst klar und rückhalt- 
los mitzuteilen. Ganz anders verhält es sich mit den übrigen Autoren. 
Lire und BorromLey haben sich über ihre Methode ausgeschwiegen, 
der erstere schreibt einfach (8. 268): „In studying the fungi and bacteria 
of the tubercles, cultures were made on agar.‘‘ Dann folgt sofort die kurze 
Beschreibung der gewachsenen Bakterien, und von den Pilzen wird in 
diesem Zusammenhang nichts weiter gesagt ; denn in den Kulturen haben 
sie sich offenbar nicht gezeibt, und das ist sehr begreiflich, wie ein späterer 
Abschnitt erklären wird (S. 121). Bei McLuckıe (S. 324) liest man den 
kurzen Satz, er habe kleine Rindenstückchen auf Serum-Agar und Gela- 
tineböden gelegt. Ob er auch nur den Versuch gemacht hat, die Stück- 
chen äußerlich zu entkeimen, wird nicht gesagt ; wäre es geschehen, würde 
es doch wohl erwähnt worden sein. Wenn unter solchen Bedingungen sich 
keine Bakterien in den Kulturen gezeigt hätten, wäre das wirklich höchst 
verwunderlich. 

Die Isolation von Endophyten, insbesondere von Bakterien, aus Or- 
ganen, die aus Erde oder ihrer unmittelbaren Nähe entnommen sind, 
ist natürlich mit Schwierigkeiten verbunden, besonders wenn sie wie 
die Korallenwurzeln von Korkschichten umgeben sind, in deren toten 
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Zellen allerlei Lebewesen Unterschlupf finden und hier nur schwer zu 
beseitigen sind. Es ist im vorliegenden Falle darum sehr gut erklärlich, 
wenn verschiedene Bakterien isoliert worden sind, weil Einschleppung 
von der Oberfläche der Korallenwurzeln nur zu leicht möglich war. 
Besonders ist das Auftreten von Bacterium radicicola und Azotobacter 
verständlich, beide sind ja ständige Bewohner von Kulturböden, in denen 
die Cycadeen gewachsen waren. Isolationsversuche haben schon öfters 
zu Irrtümern ‚geführt nicht nur auf dem ‘Gebiete der Botanik, und in 
mehreren Fällen glaubte man z. B. die Erreger von Krankheiten gefunden 
zu haben, während die Bakterien trotz aller Vorsichtsmaßregeln aus der 
Umwelt stammten !. Strengste Kritik auf diesem Gebiete ist unbedingtes 
Gebot. Man kann leider nicht sagen, daß die angeführten Forscher sich 
danach gerichtet hätten. Ferner ist die Isolation allein nicht maßgebend, 
die dadurch gewonnenen scheinbaren Endophyten müssen im Wirts- 
gewebe einwandfrei nachgewiesen werden. Auch dagegen ist im vor- 
liegenden Falle verstoßen worden. 

Nicht genug mit der aus diesen Erörterungen sich ergebenden geringen 
Zuverläßigkeit der besprochenen Angaben, es kommt hinzu, daß drei 
der Autoren in ihren Untersuchungen an den Knöllchen anderer Pflanzen 
wenig glücklich gewesen sind. Bakterien isoliert und im Knöllchengewebe 
gesehen haben BOTTOMLEY bei Myrica, Spratt bei Alnus und Podo- 
carpus, McLuckIE bei Podocarpus, Casuarina und Gastrodia, aber in 
allen Fällen hat es sich als unzutreffend erwiesen (Literatur bei SCHAEDE 
1943a und b). Es kann daher niemandem verdacht werden, wenn er den 
Angaben der gleichen Autoren über Bakterien in den Korallenwurzeln der 
Cycadeen mit Mißtrauen begegnet. Die in den eben erwähnten Fällen 
isolierten Bakterien, bei denen es sich wieder um B. radicicola und andere 
Stickstoffbinder handelt, haben ohne jeden Zweifel nicht aus dem Inneren 
der Wirtsorgane gestammt, sondern waren von ihrer Oberfläche und damit 
aus dem Boden in die Kulturen geraten. Offenbar verhält es sich hier 
folgendermaßen. Wo Knöllchen gefunden wurden, sind entsprechend 
denen der Leguminosen Bakterien als Ursache angenommen, gesucht und 
auch gefunden worden, denn sie mußten ja doch da sein. So war es mit 
den eben angeführten Pflanzen, und so verhält es sich auch mit den 
Cycadeen. 

Da sind aber noch zwei Versuche von McLuckie (S. 321), in denen 
unter Sterilität aufgezogene Keimlinge von Macrozamia spiralis keine 
Korallenwurzeln bildeten, während sie nach Infektion auftraten. Das 
scheint ein Beweis für die Urheberschaft der Bakterien zu sein; wenn man 
sich indessen die Versuchsbedingungen näher betrachtet, gewinnt die 
Sache ein anderes Aussehen. McLvckıe hat alle für die Versuche be- 
stimmten Samen äußerlich entkeimt; ob mit Erfolg hat er nicht geprüft. 


1 Sogar ein Bacillus malariae ist einmal isoliert worden. Beitr. Biol. Pflanz. 5, 
245 (1892). 
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Die einen Samen lieB er in sandigem Boden keimen, der durch Erhitzen 
sterilisiert worden war, und an den hier erwachsenden jungen Pflänzchen 
zeigten sich wie gesagt keine Korallenwurzeln. Die anderen Samen wurden 
in sterilisierten Glasstöpselflaschen zum Keimen gebracht, die Keimlinge 
infiziert — womit und wie wird nicht gesagt — und wieder in die Flaschen 
zurückgebracht, die der Feuchtigkeit wegen ein Stück nasses Filtrierpapier 
enthielten. In diesem Falle entstanden Korallenwurzeln. Es liegt auf der 
Hand, die Bedingungen für die beiden Versuche waren so grundsätzlich 
verschieden, daß sie nicht verglichen werden können. Was die Keimlinge 
im sterilisierten Boden anbelangt, so wird bekanntlich Erde durch Er- 
hitzen chemisch wie kolloidal stark verändert, und es ist ebenso bekannt, 
daß viele Pflanzen sich in solchem Boden nicht normal verhalten. Das 
Ausbleiben der Korallenwurzeln kann demnach andere Gründe haben 
als das Fehlen der angeblichen symbiontischen Bakterien. Der zweite 
Versuch beweist lediglich, daß Korallenwurzeln in großer Feuchtigkeit 
gebildet werden, vielleicht spielt auch Mangel an Sauerstoff mit hinein; 
denn in den mit Glasstépseln verschlossenen Flaschen dürfte davon 
kaum genug geboten gewesen sein, zumal gerade Keimlinge stark atmen. 
Die Versuche sind überhaupt mit wenigen dürren Worten beschrieben, wo 
doch in einem derartigen Falle genaue Angabe aller näheren Umstände 
unerläßlich gewesen wäre. Jedenfalls beweisen sie nicht das, wofür sie 
bestimmt waren. 

Mein ohnehin schon geringes Vertrauen zu den Untersuchungsergeb- 
nissen der aufgeführten Forscher war durch das Studium ihrer Arbeiten 
vollkommen erschüttert, und ich glaube, es wird manchem Leser dieser 
Ausführungen nicht anders gehen. Ich hielt es daher für dringend geboten, 
den Fall nochmals gründlichst zu bearbeiten und vor allem die Fragen 
zu klären: Kommen Bakterien in den Korallenwurzeln der Cycadeen vor 
und sind sie deren Ursache ? Außer der Lösung dieser Fragen ergab sich 
im Laufe der Arbeiten noch manches der Mitteilung werte, so daß samt 
den historischen und kritischen Erörterungen eine kleine Monographie 
über die Korallenwurzeln entstand, insofern Zusammenhang mit der 
Symbiose besteht. 


Meine Untersuchungen haben sich vor allem auf Cycas revoluta er- 
streckt, von der Korallenwurzeln reichlich zur Verfügung standen, da- 
neben noch auf Macrozamia spiralis und Zamia longifolia. 

Das Material von Cycas revoluta wurde fixiert mit Sublimateisessig sowie mit 
den Gemischen nach JUEL und BENDA, das von Macrozamia spiralis und Zamia 
longifolia allein nach JueL. Große Korallenwurzeln wurden längs durchgeteilt, um 
den Fixierungsmitteln das Eindringen zu erleichtern. Zu Vergleichszwecken wurden 
auch einige Wurzelspitzen herangezogen. Alles wurde in üblicher Weise in Paraffin 
übergeführt und mikrotomiert mit der Schnittdicke 10 Mikron, in einigen Fällen 
5 Mikron. Gefärbt wurden die Präparate mit Fuchsin-Jodgrün !, einige mit 
1 Methode s. SCHAEDE: Planta (Berl.) 19, 289 (1933); 31, 4 (1940). 
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Karbolsäure-Fuchsin. Mein Mikroskop war ein binokulares mit den Apochromaten 
8 mm n. A. 0,6, 4 mm n. A. 0,95 und 2 mm n. A. 1,32 (Olimmersion) von 
W. u. H. Szrert in Wetzlar. 

Störend wirkte bei allen Fixierungsmitteln der Schleim in den algenhaltigen 
Korallenwurzeln; denn in dem nach JueL und BENDA fixierten Material stellt er 
teils eine faserige, teils eine körnige Substanz dar, die sich stark färbt, und Subli- 
mat-Eisessig läßt den Schleim gar quellen, so. daß Störungen im Gewebe auftreten. 
In dem Benpa-Material macht sich noch folgender Umstand sehr unangenehm 
bemerkbar. Die Korallenwurzeln enthalten eine große Menge von Zellen, die mit 
Gerbstoff gefüllt sind. Dieser gibt mit dem Gemisch nach Brnpa einen harten 
Niederschlag, der vom Mikrotommesser häufig nicht geschnitten, sondern als Ganzes 
oder in Stücken herausgerissen wird und dadurch Risse in den Schnitten hinterläßt. 
So war das nach JUEL fixierte Material am besten für die Untersuchungen geeignet, 
und das andere diente zum Vergleiche. 

Was zuerst die wichtigste Frage nach dem Vorkommen von Bakterien 
in den Korallenwurzeln anbetrifft, so ist die Antwort kurz. Ich habe in 
meinen Objekten trotz Untersuchung eines umfangreichen Materiales 
und vieler aufgewandter Mühe weder in algenfreien noch in algenführenden 
Korallenwurzeln irgendwelche Bakterien entdecken können; auch die mit 
Karbolsäure-Fuchsin gefärbten Präparate haben sie mir nicht gezeigt. 
Den ersten Anlagen der Korallenwurzeln, wenn sie keulige Anschwellungen 
darstellen oder eben Andeutungen von gabeliger Verzweigung an ihnen 
auftreten, habe ich besondere Aufmerksamkeit zugewandt, doch auch hier 
war alles vergebens. 

Darum bin ich überzeugt, daß alle früheren Angaben über Bakterien 
in den Zellen wie im Schleim zwischen den Palisadenzellen, woran ja in 
einem früheren Abschnitt (S. 101) Kritik geübt worden ist, auf Irrtum 
beruhen, und ich hoffe, auch den Leser davon überzeugen zu können. 
Ein negatives Ergebnis läßt sich freilich viel schwerer nachweisen als ein 
positives, denn dieses kann z. B. durch Photographie belegt werden, jenes 
nicht. Sollten sich aber in dem Schleim neben den Blaualgen vereinzelte 
Bakterien befinden, die man in den Schnitten begreiflicherweise höchstens 
durch einen glücklichen Zufall sehen würde, so wären diese für die Sym- 
biose belanglos ; denn bei allen Symbiosen, wo Bakterien eine Rolle spielen, 
treten sie in großer Menge auf und werden ohne Schwierigkeiten in den 
Mikrotomschnitten gefunden. 

Wie ist der Irrtum möglich gewesen ? Da meine negativen Ergebnisse 
so vielen positiven entgegenstehen, so muß, wenn diese auch wie gesagt 
nicht eben fest begründet sind, der Versuch zur Aufklärung der Frage 
gemacht werden. Sind für die Untersuchung Rasiermesserschnitte von 
frischem Material benützt worden, was für die älteren Arbeiten gewiß 
zutrifft, so ist die Möglichkeit zu Täuschungen vorhanden. Durch die 
Präparation wird das Gewebe unvermeidbar ungünstig beeinflußt, so 
daß viele Zellen absterben. Dabei tritt bekanntermaßen Koagulation des 
Cytoplasmas und damit Bildung von Gerinnsel ein. Dies wird in den 
Korallenwurzeln noch begünstigt durch den Gerbstoffgehalt, der nicht 











106 Reinhold Schaede: 


allein auf besondere Zellen beschränkt ist. Das läßt sich durch Behandlung 
von frischen Schnitten mit Eisensalzen leicht zeigen; es gelingt sogar an 
den Mikrotomschnitten von Material, das mit Sublimat-Eisessig fixiert 
ist (vgl. Abb. 2), während in dem nach JuEL fixierten durch den in diesem 
Mittel enthaltenen Alkohol ein Teil des Gerbstoffes gelöst wird. In Zellen 
mit hohem Gerbstoffgehalt des Zellsaftes, die in großer Zahl vorkommen, 
können intra vitam feinkörnige Massen zu sehen sein, die für Haufen von 
Bakterien gehalten werden können. Schnitte von Material, das in Alko- 
hol konserviert ist, lassen stets grobe gerinnselige Fällungen erkennen. 
Hier sind Gelegenheiten zu Täuschungen gegeben, zumal sich Rasier- 
messerschnitte mit der Ölimmersion nicht gut untersuchen lassen; die 
Trockensysteme reichen hier aber keineswegs aus. Wo Mikrotomschnitte 
von den Autoren erwähnt werden, fehlt leider jede Angabe darüber, 
ob Fixierungsmittel angewandt wurden und welche das gegebenenfalls 
sind. Allein MoLuoxie (S. 324) verrät die Färbemethoden, es sind die 
in der Bakteriologie üblichen wie z. B. Karbolsäure-Fuchsin, Karbol- 
säure-Gentianaviolett u.a., mit denen sich sämtliche organischen Be- 
standteile der Zellen kräftig färben, nur die Stärke schwach. 

Wenn wir einmal von dem cytoplasmatischen Gerinnsel absehen, 
bestehen nach meinen Beobachtungen noch folgende Möglichkeiten zu 
Irrtum. Die Rindenzellen der Korallenwurzeln enthalten außer großen 
zusammengesetzten Stärkekörnern, die zu sehen kein Kunststück ist, 
auch sehr kleine in Plastiden. Diese kann man nur einwandfrei feststellen, 
wenn man Schnitte mit Jodjodkalium behandelt, was anscheinend keiner 
der früheren Untersucher getan hat, wenigstens ist es nirgends erwähnt. 
Diese Stärkekörnchen können ohne das genannte Reagens leicht für rund- 
liche Bakterien angesehen werden. Das ist besonders der Fall, wenn zwei 
Körnchen dicht nebeneinander liegen, denn dann erinnern sie stark an 
Teilungszustände von Azotobacter. Ferner wurde folgende Beobachtung 
gemacht. Bei Fixierung mit Sublimat-Eisessig und nach BENDA finden 
sich im Saftraum vieler Zellen der Korallenwurzeln, auch in denen des 
Meristems, kleinekugelige Körperchen meist zu Häufchen geballt, mitunter 
in unregelmäßigen Reihen. Sie färben sich im BENDA-Material stark ebenso 
wie das Chromatin, im Sublimat-Eisessig-Material nur schwach, stets aber 
sehr kräftig wie vieles andere mit Karbolsäure-Fuchsin. Bei oberflächlicher 
Betrachtung und mit Trockensystemen können sie für Coccen angesehen 
werden. Wenn man jedoch die Ölimmersion benützt und stark vergrößert, 
erkennt man sofort, daß es sich nicht um Bakterien handelt; denn die 
einzelnen Körperchen sind von ungleicher Größe und nicht rein kugel- 
förmig, was man beides mit Trockensystemen nicht unterscheiden kann. 
Den schlagenden Beweis dafür, daß keine Bakterien vorliegen, bringt das 
JuEL-Material; denn hier fehlen die Körperchen gänzlich, und zwar auch 
dann, wenn von einem Korallenast die eine Hälfte nach JUEL, die andere 
mit Sublimat-Eisessig fixiert ist. Es gibt aber keine Bakterien, die sich 
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in dem Gemisch nach JUEL restlos auflösen. Vielmehr handelt es sich um 
einen Niederschlag, der aus dem Zellsaft von den erwähnten Mitteln aus- 
gefällt wird; in lebenden Zellen habe ich ihn jedenfalls nicht gefunden, 
soweit sich das bei den dort bestehenden für die Mikroskopie schwierigen 
Verhältnissen ermitteln läßt. Zum Teil ist hier Gerbstoff im Spiele, da 
viele der Körperchen sich in den Schnitten von Sublimat-Eisessig-Mate- 
rial mit Eisensalzen bläulich bis schwärzlich färben. Endlich können 
noch Täuschungen hervorgerufen werden durch die Gerbstoffzellen, an 
denen die Korallenwurzeln schon in jungem Zustande reich sind (vgl. 
von GUTTENBERG §. 49f.) (vgl. Abb. 2). Es entsteht darin infolge der 
Fixierung mit Sublimat-Eisessig und zum Teil auch nach JuEL ein körni- 
ger Niederschlag, der sich mit Anilinfarben stark färbt, natürlich erst-recht 
mit Karbolsäure-Fuchsin. In meiner Meinung, Gerbstoffniederschläge 
seien für Bakterien gehalten worden, werde ich durch folgendes bestärkt. 
SPRATT erwähnt weder den Gerbstoff noch die Gerbstoffzellen, obwohl 
sie stark ins Auge fallen; nur für Stangeria sind die Gerbstoffzellen in 
einer Zeichnung (Tafel 29 Fig.4) sehr mangelhaft angedeutet. Bei 
McLucxie (S. 326) liest man, die Individuen der Coccus-Form unter- 
schieden sich beträchtlich in der Größe, die kleinere Form sei aktiv stark 
beweglich, die großen Individuen dagegen unbeweglich. Der Unterschied 
in der Größe der rundlichen Körper trifft wie eben erwähnt für die Gerb- 
stoffniederschläge durchaus zu. Die Beweglichkeit aber ist offensichtlich 
nichts anderes als die bekannte Molekularbewegung, die McLUcKIE nicht 
zu kennen scheint. 

Nach diesen Ausführungen gibt es Gelegenheiten zu Irrtum genug, 
wenn man den Dingen nicht auf den Grund geht. Sieht man freilich alles 
für Bakterien an, was in Zellen ungefähr Kugel- oder Stäbchenform 
besitzt, was sich zudem mit Karbolsäure-Fuchsin und ähnlichen Mitteln 
stark färbt, und es bleiben damit eigentlich nur die mineralischen Ein- 
schlüße ungefärbt, dann enthalten die Zellen aller Lebewesen ohne Aus- 
nahme Bakterien, auch diese selbst. Zu solcher Kritiklosigkeit bin ich 
indessen nicht befähigt und stehe damit ohne Zweifel nicht allein da. 
Was die Isolierung von Bakterien aus den Korallenwurzeln anbelangt, 
so ist deren Wert ja schon an früherer Stelle beleuchtet worden. 

Da Bakterien in den Koralienwurzeln nicht vorkommen, können sie nicht 
Ursache von deren eigenartiger Wuchsjorm und von dem Schwinden des 
positiven Geotropismus in ihnen sein. 

Nach Spratt (S. 620f.) soll Bacterium radicicola durch die Wurzel- 
haare einwandern und die eben erwähnten Wirkungen durch seine An- 
siedlung im Gewebe hervorrufen. Durch genaue Untersuchung habe ich 
mich davon überzeugt, daß die ersten Stadien der Korallenwurzeln keine 
Wurzelhaare besitzen; sie kommen daher als Infektionsweg nicht in 
Betracht. Sogar an normalen Wurzeln sind nach WATANABE (S. 171) 
Wurzelhaare sehr selten. An anderer Stelle sagt Spratt (S. 620), daß 
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B. radicicola und Azotobacter die Lenticellen infizieren und von hier aus 
in das Gewebe einwandern. In den Lenticellen konnte ich aber nirgends 
Bakterien entdecken. Die Determination der Korallenwurzeln erfolgt 
in noch unbekannter Weise durch die Pflanzen selbst und nicht durch 
Wirkungen fremder Lebewesen. Dazu kommt, daß Macrozamia spiralis 
die Lenticellen fehlen ; McLuckıe (S. 323) hat sie hier an Korallenwurzeln 
von Keimlingen nicht gefunden, und auch ich habe sie an denen einer alten 
Pflanze vergebens gesucht. Siekönnen also bei dieser Pflanze nicht als Pfor- 
ten für die angeblichen Bakterien dienen, ebensowenig für die Blaualgen. 

Wenn auch die Wurzelknöllchen der Leguminosen von einem Bak- 
terium, die von Alnus, Elaeagnus, Hippophaé, Myrica u. a. durch Actino- 
myceten hervorgerufen werden (vgl. ScHaEDE 1943a, S. 42f.), so müssen 
deci: deshalb nicht alle derartigen Gebilde unbedingt durch Mikroorganis- 
men verursacht sein. Für die Knöllchen der Podocarpeen trifft es nicht 
zu (SCHAEDE 1943b) und für die Cycadeen gleichfalls nieht. In beiden 
Fällen handelt es sich übrigens um Gymnospermen. Für die genannten 
Gattungen ist die Ursache der Knöllchenbildung noch unbekannt, auch 
WATANABE hat sie durch Untersuchungen an Cycas revoluta am natür- 
lichen Standorte (S. 167f.) und durch einige Versuche (S. 179f.) nicht 
aufzuklären vermocht; manches scheint darauf hinzudeuten, daß Luft- 
zutritt oder Luftbedürfnis damit in Zusammenhang steht. Die von 
WATANABE (S. 169) beobachtete Absonderung eines schleimigen Stoffes 
durch ganz junge Korallenwurzeln ist offenbar eine nebensächliche Er- 
scheinung. Ich habe sie an Gewächshauspflanzen nicht bemerkt. Jost 
(1887, S. 601) und GoEBEL (1933, S. 1474f.) halten die Korallenwurzeln 
für Atmungsorgane, wofür das Auftreten von Lenticellen bereits in den 
ersten Stadien ihrer Entwicklung spricht. 

Zwischen den Korallenwurzeln der Cycadeen und den Knöllchen der 
Podocarpeen bestehen offensichtlich in mehreren Punkten Parallelen, 
worauf anderen Ortes (ScHAEDE 1943b, S.715f.) schon aufmerksam 
gemacht worden ist, liegen doch in beiden umgeformte Wurzeln vor. So 
wurden bei Macrozamia spiralis und Zamia longifolia Fälle beobachtet, 
in denen die jungen Korallenwurzeln in gleicher Weise angelegt worden 
waren wie die Knöllchen der Podocarpeen, nämlich in zwei Reihen ent- 
sprechend der Entwicklung als Nebenwurzeln aus dem Perikambium eines 
diarchen Zentralzylinders. Ein Unterschied besteht allerdings darin, daß 
die Korallenwurzeln sich mit fortschreitendem Alter gabelig verzweigen, 
was die Knöllchen nicht tun. 


Wie an früherer Stelle erwähnt worden ist, wurden die Anlagen der 
Korallenwurzeln besonders eingehend untersucht? und zum Vergleiche 
1 PLAUT (S. 143) schreibt, die Bildung der Korallenwurzeln setze im Frühjahr 
ein, und das wird in Zusammenhang mit dem Beginn der neuen Vegetationsperiode 
meistenteils zutreffen. Doch habe ich auch im September an großen Pflanzen von 
Cycas revoluta im Gewächshaus zahlreiche Korallenwurzeln entstehen sehen. 
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noch Wurzelspitzen herangezogen. Dadurch stellten sich die Unterschiede 
zwischen den ersten Stadien der Korallenwurzeln und den normalen Wurzel- 
spitzen klar heraus, die in der Form, der Farbe, der Art des Wachstums, 
der Histologie, dem Inhalt bestimmter Zellen und damit im Stoffwechsel 
hervortreten, wenn von der ageotropen und positiv aörotropen Reaktion 
der Korallenwurzeln abgesehen 
wird (vgl. WATANABE S. 171, 173, 
181). 

Die Korallenwurzeln weisen in 
ihren ersten Anlagen stumpfe Kegel 
auf (Abb. 1), etwas später keulige 
Gestalt, dann macht sich die gabe- 
lige Verzweigungin kleinen Höckern 
bemerkbar, und es entstehen weiter- 
hin krönchenähnliche Gebilde mit 
vier und mehr Buckeln (vgl. die 
Abbildungen bei WATANABE S. 168). 
Die Farbe ist gelblich, weil sehr 
zeitig Periderm aus einer der äußer- 
sten Schichten des Rindengewebes 
gebildet wird (vgl. REINKE 1873, 
S. 13; Pearson 8S. 479; von GUT- 
TENBERG $. 32). Das Streckungs- 
wachstum ist stark gehemmt, was 
sich darin offenbart, daß die Tra- 
cheiden ganz dicht hinter dem CORRE Lace "Dis Cine 
Vegetationskegel beginnen (Abb. 6), pee noe cgay rn ee 

2 ‘ L Lenticellen. er Längsriß im Zentral 
ebenso die Endodermis mit CAS- zylinder rührt daher, daß die harten Tra- 
PARY-Streifen. Dagegen zeigt der Se tae ee pu 
Kegel eine gewisse Zunahme in die Vergr. 30. 

Breite und sehr früh die Verzwei- 

gung, worauf die stumpfkegelige und die keulige Form zurückgehen. 
Die Zellvermehrung erfolgt allem Anschein nach langsamer als in den 
Wrrzelspitzen. Die Wurzelhaube fehlt (vgl. Lire S. 268). Lenticellen 
bilden sich bereits in den jüngsten Zuständen der Korallenwurzeln in 
kurzem Abstand vom Kegel (Abb. 1) und werden mit fortschreitender Ent- 
wicklung zahlreicher und größer (Lire S. 267, 270; WATANABE S. 174). 
Wir müssen später nocheinmal auf sie zurückkommen (8.114). Sie fehlen 
wie erwähnt bei Macrozamia spiralis. Stärke ist in den Rindenzellen in 
beträchtlicher Menge vorhanden, nur die ersten Anlagen der Korallen- 
‘ wurzeln enthalten davon wenig. Zellen, deren Saftraum reich an Gerb- 
stoff ist, zeigen sich dicht hinter dem Vegetationskegel in großer Zahl im 
Rindengewebe und spärlich im Zentralzylinder (von GUTTENBERG S. 49f.) 
(Abb. 2). Calciumoxalatdrusen treten ebenfalls in nächster Nähe des 
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Meristems auf und nehmen mit dem Alter des Gewebes zu (1. c.). Bei Zamia 
longifolia wurden sie nicht gefunden. Alle diese Erscheinungen treffen zu, 
gleichgültig ob die Korallenwurzeln später Blaualgen enthalten oder nicht. 

Die normalen Wurzelspitzen dagegen besitzen stets spitze Kegel 
(Abb. 3). Sie sind weißlich gefärbt, weil sie anfangs eine Epidermis, dann 





Abb. 2. Abb. 3. 


Abb. 2. Cyeas revoluta. Korallenwurzel in jungem Zustande. Die Gabelung des Vegetations- 
kegels ist durchgefiihrt, aber in der Form des Organes erst angedeutet. Die Zellen 
mit dunklem Inhalt sind Gerbstoffzellen. Fixierung mit Sublimat-Eisessig. Vergr. 30. 


Abb. 3. Cycas revoluta. Längsschnitt durch eine Wurzelspitze. Fixierung nach JUEL. 
: Vergr. 43. 


eine Exodermis ausbilden (PLAUT S. 134), während das äußere Periderm 
erst viel später auftritt!. Die Wurzelspitzen verfügen über ein starkes 
Streckungswachstum, und darum setzen die Tracheiden sowie die Endo- 
dermis mit Caspary-Streifen erst in großer Entfernung hinter dem Kegel 
ein. Die Wurzelhaube ist vorhanden, Lenticellen dagegen fehlen. Der 
Gehalt an Stärke ist gering, Gerbstoffzellen und Kalziumoxalatdrusen 
werden vermißt; diese beiden werden in den Wurzeln offenbar erst in 
späterem Entwicklungszustande gebildet. 


1 Es muß erwähnt werden, daß ich 2—3 mm dicke alte Wurzeln von Cycas 
revoluta gefunden habe, die trotz Beginn des sekundären Dickenwachstums nur über 
eine Exodermis verfügten. Das äußere Periderm braucht demnach nicht zu ent- 
stehen, sondern späterhin allein das innere, das dem Perikambium entstammt 
(REIınKkE 1873, S.13, 19; von GUTTENBERG S. 32). 
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Diese Gegenüberstellung läßt klar erkennen, daß Korallenwurzeln und 
Wurzeln sich schon sehr frühnicht nur in Gestalt und Histologie unterscheiden, 
sondern auch wesentlich im Stoffwechsel, denn auf diesen geht doch der 
Gegensatz im Vorkommen .von Stärke, Gerbstoff und Kalziumoxalat 
zurück. Vielleicht hängen auch die Umstimmung des Geotropismus und 
der starke positive Aörotropismus irgendwie damit zusammen. 


Hinsichtlich der vollentwickelten Korallenwurzeln, der algenfreien wie 
der algenhaltigen, kann ich mich auf die Erweiterung des bisher Bekannten, 
auf das zurückgegriffen werden muß, und auf einiges neue beschränken. 

Stärke wird in den Korallenwurzeln in großer Menge angetroffen, 
auch in den Palisadenzellen der Algenzone. Das ist schon von mehreren 
Forschern gesehen worden, die zusammengesetzten Stärkekörner fallen 
ja sehr auf; andersverhält es sich mit den kleinen Körnern in den Plastiden, 
die an früherer Stelle erwähnt worden sind. Nach WATANABE (S. 174) 
sinkt der Stärkegehalt in der Rinde nach Ansiedelung der Algen, doch 
habe ich das in dieser Weise nicht finden können. Alte Teile der Korallen- 
wurzeln weisen allerdings wenig Stärke in Gestalt kleiner Körner auf, die 
ohne Anwendung von Jodjodkalium mit Bakterien verwechselt werden 
können. Ob diese Abnahme des Stärkegehaltes mit der Anwesenheit der 
Blaualgen etwas zu tun hat, ist sehr zweifelhaft!. Die anfängliche 
Stauung dieses Kohlehydrates, die ja beim Fehlen der Algen gleichfalls 
auftritt, und das viel spätere Schwinden haben wohl einen anderen Grund. 
Wie in einem späteren Abschnitte näher behandelt werden wird (S. 118), 
stirbt das Rindengewebe samt den Algen schließlich ab, und vorher wird 
allen Anzeichen nach der größte Teil der Stärke entleert. Die Jodprobe 
zeigte ferner, daß in alten algenfreien Korallenwurzeln, von denen 
einzelne Äste bereits im Vertrocknen begriffen waren, wenig Stärke 
in der Nähe der Vegetationskegel anzutreffen und das übrige Gewebe so gut 
wie frei davon war. Der Stärkeschwund ist also hier auch ohne An- 
wesenheit der Algen im höheren Alter eingetreten, und gerade mit diesem 
dürfte in beiden Arten von Korallenwurzeln die fragliche Erscheinung 
zusammenhängen. 

Kalziumoxalat kommt in großer Menge im Rindengewebe vor; je 
älter die Organe sind, desto stärker ist die Ablagerung in Form von 
Drusen und Kristallen. In den Palisadenzellen habe ich diese nicht 
gefunden. Bei Zamia longifolia fehlt die Kristallisation, vielleicht tritt sie 
hier erst in alten Korallenwurzeln ein; die mir zur Verfügung stehenden 
waren noch jung. 

Auch der Gerbstoff wird mit zunehmendem Alter der Korallenwurzeln 
- im Rindengewebe wie im Zentralzylinder vermehrt. Besonders ins Auge 

1 An anderer Stelle (SCHAEDE 1943a, S. 66) habe ich mich in entgegengesetztem 
Sinne geäußert. Durch die eigenen Untersuchungen bin ich eines besseren belehrt 
worden. 
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fallen die Zellen, deren Saftraum ganz damit gefüllt ist. Sie sind häufig 
größer, besonders länger als ihre Nachbarn; bei Macrozamia spiralis und 
Zamia longifolia werden diese Zellen oft so lang, daß sie als schlauchartig 
bezeichnet werden können. Das Mittel nach BENDA fixiert den Saft- 
raum der Gerbstoffzellen als feste Masse, Sublimat-Eisessig läßt einen 
fein- bis grobkörnigen Niederschlag entstehen. Das Mittel nach JUEL be- 
wirkt bei Zamia longifolia das gleiche, bei Cycas revoluta dagegen seltener, 
ebenso Fixierung als homogene Masse; meist wird hier der Gerbstoff 
gelöst, bei Macrozamia spiralis treten gewöhnlich Körnchen auf, doch 
auch Lösung. Dieses verschiedene Verhalten dem gleichen Fixierungs- 
mittel gegenüber geht offenbar auf Substanzen zurück, die den Gerb- 
stoff begleiten; als solche kommen wohl Gummi u.ä. in Betracht, das 
bei den Cycadeen festgestellt worden ist (vgl. von GUTTENBERG S$. 49). 
Die Gerbstoffniederschläge färben sich mit Anilinfarben sehr stark und 
sind deshalb wie ihrer Gestalt wegen wahrscheinlich für Bakterien 
angesehen worden, wie früher erwähnt worden ist. Tritt Lösung des 
Gerbstoffes im Fixierungsmittel ein, dann erkennt man die betreffenden 
Zellen daran, daß ihr Cytoplasma sich viel stärker färbt ‚als das ihrer 
Nachbarn. In Korallenwurzeln, die in Formalin aufbewahrt werden, 
wird der Gerbstoff gefällt und nimmt nach einiger Zeit hellbraune bis 
schwärzliche Färbung an, so daß man die damit gefüllten Zellen in Rasier- 
messerschnitten schon mit bloßem Auge erkennt; unter dem Mikroskop 
wird dann auch geringes Vorkommen in anderen Zellen sichtbar (vgl. 
TUNMANN-ROSENTHALER S$. 378). 


Ein Unterschied zwischen den algenfreien und den algenhaltigen Ko- 
rallenwurzeln besteht, abgesehen von der schon öfters erwähnten Aus- 
bildung der Palisade in der Wirtzone, darin, daß die letzteren unter dem 
Einfluß der Blaualgen mehrere Jahre leben und wachsen und ihre Gestalt 
etwas verändern, wogegen die nicht besiedelten nach ungefähr eihem Jahre 
absterben (WATANABE S. 170, 174; SCHAEDE 1943a, S. 62). Man könnte 
annehmen, die größere Länge der einzelnen Äste algenbergender Korallen- 
wurzeln gehe auf gefördertes Streckungswachstum zurück, doch ist das 
nicht der Fall; denn in ihnen beginnen wie in den algenfreien dieTracheiden 
(vgl. Abb. 4) und die Endodermis mit Caspary-Streifen dicht hinter dem 
Vegetationskegel, es ist auch kein ins Gewicht fallender Unterschied in 
der Länge der einzelnen Zellen bemerkbar. Zwar sagt WaTANABE (S. 175), 
die Rindenzellen der algenhaltigen Korallenwurzeln seien viel größer als 
die der algenfreien, aber das kann ich nicht bestätigen. Vielmehr wird 


1 Behandelt man nach JuEL fixierte Korallenwurzeln mit Eisensalzen, so färben 
sich die Gerbstoffzellen zwar bläulich bis schwärzlich, aber auch alles andere gibt 
schwache Reaktion, besonders das Chromatin und die Blaualgen, ein Zeichen 
dafür, daß der Gerbstoff beim Absterben der Protoplasten alles durchtränkt hat. Diese 
Art der Reaktion tritt nach Fixierung mit Sublimat-Eisessig nicht ein, sondern 
der Gerbstoff wird infolge der Fällung am Orte seines Vorkommens nachgewiesen. 
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von den Algen wohl durch Wirkstoffe die Teilungstätigkeit des Meristems 
angeregt und damit der Zuwachs an Zellen gesteigert, während die Spaltung 
des Kegels verzögert wird. Auf diese Weise erhalten hier die Äste größere 
Länge als die der algenfreien Korallenwurzeln, bei denen sie kurz bleiben 
und oft nur Höcker darstellen. 


Über die Algenzone und die Blaualgen ist folgendes zu berichten. 
Die Nostocacee von Cycas revoluta verlieh bei meinen Pflanzen der Wirt- 
zone auf Quer- und Längsschnitten immer eine blaugrüne Farbe, gleich- 
gültig ob die Korallenwurzeln über oder unter der Erde gewachsen 
waren. Auch die einzelnen herauspräparierten Ketten waren unter dem 
Mikroskop tief grün. Dagegen zeigte die Algenzone von Macrozamia 
spiralis auffallend hellgrüne Farbe, und die einzelnen Ketten waren ganz 
blaßgrün. Ein weiterer Unterschied zwischen den beiden genannten 
Pflanzen zeigte sich in folgendem. Aus angeschnittenen Korallen- 
wurzeln von Macrozamia quoll der Schleim mit den Algen als hellgrüne 
Masse heraus, besonders wenn die Stücke auf feuchtes Filtrierpapier 
gelegt wurden. Das war bei Cycas nie der Fall, selbst wenn sich die Stücke 
tagelang auf dem feuchten Papier befanden. Maßgebend ist hier die 
Quellbarkeit der Schleimsubstanz, über deren Herkunft noch einiges zu 
bemerken sein wird (S. 115). Winter (S. 301) hat bei Cycas circinalis, 
Encephalartos Altensteinii und E. cycadifolius die Blaualgen blaßgrün bis 
schwach gelbgrün gefunden, auch zeigten sie starke. morphologische und 
physiologische Unterschiede. Ob es sich um verschiedene Formen von 
Nostoc punctiforme handelt oder doch um besondere Arten, bleibe den 
Spezialisten überlassen. Hier muß nochmals auf die Untersuchungen 
von TAKESIGE ($S.518f.) aufmerksam gemacht werden, der mehrere 
Arten isoliert hat (vgl. S. 100). Ich habe jedenfalls in einigen Korallen- 
wurzeln von Cycas revoluta einzelne Ketten beobachtet, deren Zellen 
zylindrische Form hatten und immer schlanker wurden, bis die Ketten 
in ein Haar aus dünnen langen Zellen ausliefen; die zylindrischen Zellen 
waren in Teilung begriffen. Dieses Bild entspricht dem der Rivulariaceen. 
Derartige Ketten lagen meist zu mehreren neben den Nostocfäden an 
der Front der Algenzone, während sie weiter rückwärts nicht mehr 
anzutreffen waren. Daß Nostoc eine so grundsätzliche Veränderung 
seiner Gestalt erfahren sollte, erscheint zweifelhaft. Näher liegt eine 
Infektion mit verschiedenen Blaualgen, die aber nicht gleichgünstige 
Lebensbedingungen finden, und von denen die eine darum die unbedingt 
vorherrschende wird. Die Kettenform tritt übrigens nur in den vordersten 
. Teilen der Algenzone auf, wo die Fäden in dem Schleim vorwärts kriechen, 
wogegen weiter rückwärts eine zusammenhängende Masse aus einzelnen 
Algenzellen zwischen Schleim vorliegt. Das geht aus den Mikrotom- 
schnitten hervor wie aus Rasiermesserschnitten von frischem Material, 
aus dem die Algen in Ketten bzw. als Masse herauskommen. Übrigens 

Planta Bd. 34. 8 
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beherbergte Zamia longifolia keine Algen, womit allerdings nicht gesagt 
ist, daB sie hier niemals vorkommen. 

DaB unterhalb der Lenticellen die Algenzone aussetzt, ist bekannt 
(Abb. 4) (Lire S. 267; SPRATT S. 621, 623; WATANABE 8.175). Das 
geschieht jedoch nicht, weil die Algen diese Gegend meiden; der 
Grund ist vielmehr ein anderer, und um ihn klar zu stellen, muß ein 
wenig weiter ausgeholt wer- 
den. 

Die Bildung der Algenzone 
muß erst behandelt werden. 
Sie läßt sich ihrem Ur- 
sprung nach bis zum Vege- 
tationskegel verfolgen(Abb.4) 
(Lire S. 268); WATANABE 
(S. 174) hat sie als ,,starke- 
arme Schicht‘‘ bezeichnet, 
weil ersiearm an Stärke fand. 
Man kann unbedenklich von 
Initialen der Wirtzone reden, 
die vom Kegel ausgehen; denn 
ihre Zellen gleichen denen des 
Meristems, indem sie länger 
embryonalen Charakter be- 
halten, sich häufiger teilen als 





ihreinden Dauerzustand über- 
gehenden Nachbarn und des- 

Abb. 4. Cycas revoluta. Längsschnitt durch eine . : . 
Korallenwurzel mit Algenzone 4Z. I Initialen halb kleiner sind als diese. 
der Wirtaone, L Lenticelle, renier Lesbe vite Ferner zeichnen sich die in 
hinter dem Vegotationskegel. te er Rede stehenden Zellen durch 
JUEL. Vergr. 30. etwasgrüBereKerne, reicheren 


Cytoplasmagehalt und spär- 
liches Vorkommen von Stärkekörnern aus, was ja alles für die Meri- 
stemzellen zutrifft. Die Rindenzellen außerhalb der Initialenschicht 
sind kleiner als die innerhalb, wodurch das Gewebe in eine Außen- 
und Innenrinde gegliedert wird, wie es WATANABE ganz richtig be- 
schrieben hat (Abb. 4). Derartiger Wirtzoneninitialen sind bei Cycas 
revoluta ein bis zwei Lagen vorhanden, bei Macrozamia spiralis und 
Zamia longifolia wurde immer nur eine gefunden. Lire (S. 268, 270) 
schreibt, daB die Blaualgen und mit ihnen Bakterien und Pilze ohne 
Zweifel durch die Lenticellen einwandern; gesehen hat er das freilich 
nicht, nur angenommen. Die Bakterien und Pilze sollen dann angeblich 
in die Zellen scheitelwärts vor der Algenzone eindringen, sie zur Bildung 
der Interzellularen veranlassen und so den Algen den Weg bereiten. 
Diese Behauptungen werden aufgestellt, ohne daß Beobachtungen da- 
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hinter ständen. Durch das Fehlen der Bakterien ist die Sache abgetan, 
und über die Pilze wird ein späterer Abschnitt berichten (8. 120). Fest- 
stellen läßt sich allein das Folgende: Die Initialen geben in einiger Ent- 
fernung vom Vegetationskegel zwischen sich Interzellularen frei, die an- 
fangs klein sind, sich aber bald vergrößern und miteinander in Ver- 
bindung treten (vgl. WATANABE S. 174, 176). Die Ursache für dieses Ver- 
halten ist nicht bekannt, vielleicht ist ein durch die Blaualgen ausgelöster 
Reizzustand im Spiele. In den Inter- 
zellularen befindet sich von vorn- 
herein Schleim, und dahinein wan- 
dern die Algenketten von rückwärts 
her. Später wachsen die Initialen 
der Wirtzone bekanntlich zu kurzen 
Schläuchen aus, wodurch die schon 
öfters erwähnte Palisade entsteht 
(Abb. 5). Dieser Vorgang wird 
sicherlich durch Reizwirkung von 
seiten der Algen hervorgerufen, für 
die auf diese Weise Raum zu re‘ch- 
licher Vermehrung entsteht!. Der 
Schleim ist seiner Herkunft nach 
ohne jeden Zweifel ein Sekret der 


=: 








Wirtspflanze ; ob auch die Blaualgen 

späterhin noch welchen absondern, 

läßt sich nicht entscheiden. 
Nunmehr können wir auf das 


Abb. 5. Cycas revoluta. Die Algenzone mit 
der Palisade, den zu kurzen Schläuchen aus- 
gewachsenen Zellen; zwischen ihnen die Masse 
der in Schleim eingebetteten Blaualgen. 


Fixierung nach BENDA. Vergr. 190. 
Aussetzen der Wirtzone unterhalb 

der Lenticellen zurückkommen. Jedesmal dort, wo eine Lenticelle entsteht, 
verwandeln sich die Initialen der Wirtzone in gewöhnliche Rindenzellen, 
und die Bildung der schleimgefüllten Interzellularen unterbleibt (Abb. 4). 
Damit wird aber an diesen Orten die Ansiedelung der Blaualgen unmöglich 
gemacht. Übrigens setzt bei Macrozamia spiralis die Algenzone stellen- 
weise aus dem gleichen Grunde aus, obwohl hier wie erwähnt keine Lenti- 
cellen auftreten. 

Bei der Wirtzone und ihrer Bildung wollen wir noch etwas verweilen. 
REINKE (1879, S. 475) hat es mit Recht merkwürdig gefunden, daß die 
Algen immer ausschließlich auf eine bestimmte Gewebeschicht beschränkt 
sind. Es kommt nach meinen Beobachtungen nur äußerst selten vor, 
daß sich schleimgefüllte Interzellularen in unmittelbarer Nachbarschaft 
der Algenzone öffnen und von hier aus besiedelt werden. Man halte sich 
‘ hinsichtlich der Ausbildung einer Wirtzone vor Augen, daß dieses in 

1 Auswachsen von Zellen zu schlauchartigen Gebilden unter dem Einflusse 
der Symbionten findet sich auch bei den Rubiaceen, Ardisia, Dioscorea und Leber- 
moosen (vgl. ScHaepE 1943a, S. 27, 32, 38, 57, 66). 


Planta Bd. 34. 8a 
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Wurzeln, Wurzelknöllchen und Rhizomen eine sehr verbreitete Erschei- 
nung ist, z. B. bei den Actinomycetensymbiosen und den Mykorrhizen. 
Die Endophyten siedeln sich nicht in beliebigen Gewebeteilen an, sondern 
in ganz bestimmten. Das hängt offenbar mit den in den einzelnen Or- 
ganen bestehenden Lebensbedingungen zusammen. Doch auch die Zellen 
selbst werden sich verschieden verhalten, und wenn sich das auch nicht 
morphologisch bemerkbar zu 
machen braucht, wie das in 
einigen Fällen verwirklicht 
ist, so tritt es doch auf 
physiologischem Gebiete her- 
vor. Nun ist die Wirtzone 
in den algenhaltigen Korallen- 
wurzeln durch die Initialen 
bestimmt, wogegen davon in 
den algenfreien bei Cycas re- 
voluta im allgemeinen nichts 
zu sehen ist. Doch schreibt 
schon WATANABE (S.173), es 
differenzieren sich hier ,,die 
innere und äußere Rinde; und 
dazwischen bleibt gewöhnlich 
eine stärkearme Schicht“. Ich 
habe bei Cycas revoluta und 
viel häufiger bei Macrozamia 
spiralis und Zamia longifolia 
gefunden, daß in algenfreien 








Abb. 6. Cycas revoluta. Teil der Spitze einer + CF, 
algenfreien Korallenwurzel im Längsschnitt. Korallenwurzeln die Initialen 
I Initialen der Wirtzone. AR Außenrinde. der Wirtzone ganz deutlich zu 
IR Innenrinde. T Tracheide dicht hinter dem 
Vegetationskegel. Fixierung nach JUEL. erkennen rn (Abb. 6). Von 
Vergr. 68. dem Vegetationskegel ging 


eine Lage von Zellen aus mit 
den gleichen Eigenschaften, die jenen zukommen; die Zellen waren kleiner 
als ihre Nachbarn, weil sie sich länger geteilt hatten als sie, ihre Kerne 
waren größer und reicher an Chromatin, wie besonders das nach BENDA 
fixierte Material bewies (Abb. 7). Es ist somit in erster Linie nicht der 
Mangel an Stärke, der diese Zellen auszeichnet, sondern ihr meristema- 
tischer Charakter. Sie sind auch schon zu erkennen, wenn die Korallen- 
wurzeln sichin sehr jungen Stadien befinden und noch nicht reich an Stärke 
sind. Die Initialen der Wirtzone gehen in den nicht von Algen besiedelten 
Knöllchen bald in den gleichen morphologischen Zustand über wie ihre 
Nachbarn und unterscheiden sich dann im Aussehen nicht mehr von ihnen. 
Welche Ursache und Bedeutung diese eigenartige Zellschicht ursprünglich 
haben mag, läßt sich noch nicht sagen; vielleicht kann darüber etwas 
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ermittelt werden, wenn die Ursache fiir die Bildung der Korallenwurzeln 
bekannt sein wird. Man kann zur Zeit nur mit WATANABE feststellen, daß 
die Schicht das Rindengewebe unmittelbar hinter dem Vegetationskegel 
in einen äußeren Teil mit kleineren Zellen und einen inneren mit größeren 
scheidet (Abb. 6) wie in den algenhaltigen Korallenwurzeln (vgl. Abb. 4). 
Nach den Beobachtungen von WATANABE und den eben mitgeteilten 
hat sich folgende Tatsache herausgestellt: Schon in den algenfreien 
Korallenwurzeln besteht eine Zone, die sich von dem übrigen Rindengewebe 
unterscheidet und die für die Ansiedelung der Blaualgen geeignet ist. Wenn 
diese eingetreten ist, wirken die Endo. 
phyten — wahrscheinlich durch irgend. 
welche Stoffwechselprodukte — auf das 
Meristem der Korallenwurzeln ir. der 
Weise ein, daß die besagte Zone bereits in 
ihren Initialen noch schärfer ausgeprägt 
wird. Eswäreaberfalschzusagen, dieWirt- 
zone werde angelegt, damit die Algen Gele- 
genheitzurUnterkunft finden und wennsie 
nichtin dieKorallenwurzeln gelangen, un- 
terbleibe die weitere Ausbildung’der Wirt- 
zone,weildasjanichtnötigsei.Solcheteleo- Abb. 7. Cycas revoluta. Stück der 
logischen Deutungen sind unangebracht, "inde ‘mer algentroie dome 
Uber andere Einflüsse der Algen auf das  chromatinreichen Kernen.4R Außen- 
Wirtsgewebe ist schon berichtet worden. rn eaten 
Das Einwandern der Blaualgen in die Vergr. 190. 
Korallenwurzeln gehe, wie REINKE (1879, 
8. 475) glaubte, an verletzten Stellen vor sich. Indessen gelang WATA- 
NABE (S. 174) künstliche Infektion nicht, weil an den Wunden rasch 
Kallusbildung eintrat. Lire (S. 270) und SPRATT (S. 621) haben die 
Lenticellen als Eingangspforten bezeichnet. Aber das ist sehr unwahr- 
scheinlich, weil gerade unterhalb der Lenticellen die Algen keine Gelegen- 
heit zur Ansiedelung finden, wie oben (S. 115) gezeigt worden ist. Zudem 
besitzen die Korallenwurzeln von Macrozamia spiralis keine Lenticellen 
und werden doch von Blaualgen besiedelt. Nach WATANABE (S. 174) 
dringen die Nostocfäden in abgestorbene Zellen der Oberhaut ein und 
weiter in tiefere Rindenschichten, indem sie die Mittellamellen auflösen. 
Ich vermag hierzu leider keinen Beitrag zu liefern, wiewohl mir viel daran 
gelegen hätte und ich mich besonders darum bemüht habe. Das Ein- 
wandern ist offenbar ein seltener Vorgang, und nur einem glücklichen 
Zufalle verdankt man es, wenn man ihn zu Gesicht bekommt. Viele 
Korallenwurzeln bleiben ja auch algenfrei, selbst wenn sie mit dem Erd- 
boden in Berührung stehen; weil aber die algenhaltigen weit länger leben, 
können sie der Zahl nach scheinbar überwiegen. Jedenfalls habe ich nie 
beobachtet, daß Lebewesen durch die Lenticellen eingewandert wären, 
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auch Pilze nicht, die in einem späteren Abschnitte werden behandelt 
werden. So müssen wir uns denn auf die Angaben von WATANABE ver- 
lassen, die zu bezweifeln kein Grund vorliegt. Es ist ja nun nicht völlig 
ausgeschlossen, daß mit den Blaualgen auch Bakterien in die Korallen- 
wurzeln gelangen. Dasie aber in meinen Präparaten nicht gefunden wurden, 
könnte es sich höchstens um ganz vereinzelte handeln, denen keinerlei 
Bedeutung in der Symbiose zukommt. 

Über das Schicksal der Nostocfäden berichtet WATANABE (S. 176) 
als einziger, der sich damit beschäftigt hat, das ganze Rindengewebe samt 
den Algen sterbe schließlich ab und nur der Zentralzylinder bleibe erhalten. 
Die näheren Umstände dieses Vorganges werden von ihm nicht beschrieben. 
Dazu vermag ich folgenden Beitrag zu geben. Meine Präparate zeigten, 
daß zwischen Algenzone und Endodermis sich ein Periderm gebildet hatte. 
In der dritten oder vierten Zellenlage innerhalb der Wirtzone waren ein 
Korkkambium und einige Schichten Kork entstanden; zwischen jenem 
und der Endodermis waren ungefähr sechs Zellenlagen unverändert. 
Da der Kork jeden Stofftransport unterbunden hatte, mußten das gesamte 
Gewebe außerhalb von ihm absterben und damit auch die offensichtlich ihres 
Lebensunterhaltes beraubten Algen. Der Vernichtung könnten allein Dauer- 
zustände entgangen sein, aus denen nach dem Verfaulen des toten Ge- 
webes wieder Algenfäden auskeimen würden; WATANABE (S. 178) gibt 
Sporenbildung in alten Korallenwurzeln an. Die Bildung eines Kork- 
kambiums an der beschriebenen Stelle unterscheidet die Korallenwurzeln 
von den normalen Wurzeln; denn hier entsteht, abgesehen von dem pri- 
mären äußeren Periderm, der sekundäre Kork aus dem Perikambium, 
das zum Korkkambium wird, wie REINKE (1873, S. 13, 19) entdeckt hat 
und ich nach eigener Beobachtung nur bestätigen kann. 


Nun wäre noch die Beurteilung der Algensymbiose vorzunehmen, ins- 
besondere daraufhin, ob sie der Wirtspflanze einen Vorteil zu verschaffen 
vermag; liegen doch gut begründete Angaben vor, daß Blaualgen unter 
geeigneten Lebensverhältnissen freien Stickstoff zu assimilieren vermögen. 

Wie bereits REINKE (1879, S. 475) erkannt hat, müssen die Algen ihren 
Bedarf an Kohlenstoff heterotroph vom Wirte beziehen, weil die Korallen- 
wurzeln vom Licht abgeschlossen sind, soweit sie sich im Erdboden 
befinden, und das ist zum größeren Teile der Fall, was auch die Unter- 
suchungen von SCHNEIDER (zitiert nach PLAUT S. 142) und die von WaATA- 
NABE(S. 167, 179f.) am natürlichen Standorte ergeben haben, wo sie bis zur 
Tiefe von 20 cm auftreten !. Doch selbst in oberirdischen Korallenwurzeln 
wird der Lichtgenuß der Algen ein recht bescheidener sein, so daß reine 
Kohlenstoffautotrophie hier schwerlich in Betracht kommt. Wasser und 
Salze müssen die Algen vom Wirt entnehmen, fraglich wäre allein der Stick- 
stoff. Sehen wir zu, wie es damit steht. 

1 MiB Spratt (S. 624) schreibt, in unterirdischen Korallenwurzeln sei eine Algen- 


zone unmöglich, weil Licht dorthin nicht gelangen könne. Sie liefert damit nur den 
Beweis für ihre oberflächliche Arbeitsweise, die sich nicht bloß hier offenbart. 
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Die von TAKESIGE (S. 520) aus Cycas revoluta isolierten Blaualgen 
gediehen in N-freier Nährlösung überhaupt nicht, auf ebensolchem Agar 
entwickelten sie sich nur in diinnster Schicht, wurden gelbstichig und 
gingen zugrunde, wogegen sie in N-haltigen Kulturen iippig wuchsen. 

Nach den Untersuchungen von WINTER (S. 318) wird aus Cycadeen 
isolierter Nostoc durch Zusatz von Fruktose zum Nährmedium dahin 
umgestimmt, daß er freien Stickstoff bindet. Wenn das in der Symbiose 
zutreffen soll, wäre demnach das Vorkommen von Fruktose die Voraus- 
setzung. Um das aufzuklären, wurden Rasiermesserschnitte von frischen 
Korallenwurzeln auf Fruktose geprüft vermittels der Methode nach 
FLÜCKIGER, die diesen Zucker und die Glukose getrennt nachzuweisen 
ermöglicht (TUNMANN-ROSENTHALER S. 295). Parallelversuche mit den 
Früchten zweier Malusarten bewiesen sehr kräftige und eindeutige Reak- 
tion für Fruktose wie für Glukose; Methode und Reagenzien waren somit 
einwandfrei. Die Korallenwurzeln zeigten lediglich im Zentralzylinder 
eine schwache rosa Färbung, die nach gelinder Erwärmung nur ganz 
unbedeutend zunahm. Fruktose war somit dort nur in sehr geringer 
Menge vorhanden, im Rindengewebe und insbesondere in der Algenzone 
war sie dagegen nicht ‚vertreten oder höchstens in nicht nachweisbaren 
Spuren. Demnach entfällt die nach WınTEr für die Bindung von freiem 
Stickstoff erforderliche Voraussetzung. 

BorrTeLs (S.184) hat gezeigt, daß ,,wasser- und erdbewohnende“ 
Nostocaceen Luftstickstoff assimilieren „bei Anwesenneit von einer Spur 
von Molybdän‘ und — das ist sehr wichtig — ‚bei ausreichender Belich- 
tung, Belüftung und Versorgung mit den lebensnotwendigen Mineral- 
salzen“. Spuren von Molybdän werden ja wohl in den Korallenwurzeln 
nicht fehlen, ebenso wird es an Luft und Salzen nicht mangeln, aber von 
ausreichender Belichtung kann überhaupt nicht die Rede sein. 

Beachtenswert ist in diesem Zusammenhang die hellgrüne Farbe des 
von WINTER aus Cycadeen isolierten Nostoc und des von mir bei Macro- 
zamia spiralis beobachteten. Mit Mangel an Licht steht das nicht in 
Zusammenhang, denn, wie BoORESCH (S. 154f.) nachgewiesen hat, ergriinen 
Blaualgen auch im Dunkeln bei genügender Ernährung mit Stickstoff und 
anderem Bedarf. Dagegen schwinden bei Stickstoffmangel Chlorophyll 
und Phycocyan, während die Karotinoide zurückbleiben und die Farbe 
bestimmen (l.c. 8. 149f.). Für die vorliegenden Fälle läßt sich somit 
nicht auf eine ausgiebige Versorgung der Algen mit Stickstoff schließen. 

So kommen wir denn zu folgendem Schluß: Bedingungen für die Bin- 
dung von freiem Stickstoff durch Nostocaceen sind nach WINTER die Fruk- 
tose und nach BORTELS, abgesehen vom Molybdän, wesentlich das Licht. 
Da diese in den Korallenwurzeln nicht zur Verfügung stehen, spricht nichts 
für die fragliche Tätigkeit der Algen in ihnen, und die Symbiose vermag den 
Wirtspflanzen keinen Stickstoffzuschuß zu liefern. Im Gegenteil kann die 
hellgrüne Farbe der Nostocaceen einiger Cycadeen als Anzeichen für 
mangelhafte Stickstoffversorgung ausgelegt werden. 
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Von mancher Seite sind wohl die knöllchenartigen Gebilde unbewußt 
mit vorgefaßter Meinung betrachtet worden. Man kannte die Knöllchen 
der Leguminosen mit ihrer Bedeutung und schloß von ihnen auf die anderer 
Pflanzen, sie müßten mit dem Stickstofferwerb in Zusammenhang stehen. 
Das hat sich zwar für die Actinomycetensymbiosen von Alnus, Elaeagnus 
und Hippophaé alsrichtig herausgestellt, aber esmuß deshalb nicht auch für 
alleanderen Knöllchen zutreffen. Unbedingt zu beachten ist, daß Bacterium 
radicicola sowie die Strahlenpilze intrazellular im Cytoplasma leben, die 
Blaualgen der Cycadeen dagegen in Räumen zwischen Zellen im Schleim... 

Nach meiner Überzeugung besitzt der von den Cycadeen in die Inter- 
zellularen abgesonderte Schleim für das Leben der Algen ausschlaggebende 
Bedeutung, denn daraus entnehmen sie ihren gesamten Bedarf, zumal sie 
mit den Zellen der Wirtspflanze nicht in unmittelbarer Berührung stehen. 
Die Quelle für Kohlehydrat ist in dem Schleim zweifellos gegeben !, die 
für die nötigen Mineralstoffe offenbar ebenfalls; darunter kann auch der 
Stickstoff sein, eine Versorgung mit organischem vom Wirte her ist ja 
gar nicht notwendig. Die Befähigung zur Mixotrophie haben die Blau- 
algen, daher ist kein Grund vorhanden, daß sie in den Korallenwurzeln 
nicht heterotroph leben sollten, wo doch vollauf Gelegenheit dazu geboten 
ist. Zudem hat HARDER (S. 145) gerade für Nostoc punctiforme die Fähig- 
keit zur Heterotrophie in Dunkelkultur nachgewiesen. 

WATANABE (S. 184) wird schon das Richtige getroffen haben, indem 
er meint, die Algen sind Parasiten der Cycadeen, die ihre Wirte nur un- 
wesentlich schädigen. Dieser Fall der Symbiose hat leider wenig Berück- 
sichtigung gefunden. Man ist zumeist von der Ansicht befangen gewesen, 
wenn ungleichartige Pflanzen in engstem Zusammenhang miteinander 
leben und sich kein Schaden für einen Partner, eine Krankheit, offenbart, 
dann bestehe ein Nutzen für beide Teile oder wenigstens für den Wirt. 
Nach diesem Nutzen wurde dann gesucht, und es fanden sich wirklich 

derartige Fälle. Hingegen die Möglichkeit des Vorteiles auf seiten des 
Gastes ohne ins Gewicht fallenden Nachteil für den Wirt ist nur selten 
in Erwägung gezogen worden, und doch ist auch das ohne Zweifel ver- 
wirklicht (vgl. ScHAEDE 1943a, S. 3f.); gerade die Grenzfälle verdienen 
unsere besondere Beachtung. 


Nun einiges über die Pilze. Sie sind zwar nur gelegentliche Bewohner 
der Korallenwurzeln wie der normalen Wurzeln, können uns aber doch 
für das Symbioseproblem manches lehren. Fraglos handelt es sich um 
Parasiten, wie ZacH (S. 54) schon betont hat; besser gesagt, die Mycelien 
leben sicherlich im Erdboden saprophytisch und befallen die Cycadeen, 
vielleicht auch andere Pflanzen, bei gebotener Gelegenheit. Sie gehören 

1 In Schleim leben auch die symbiontischen Blaualgen von Lebermoosen, von 
Azolla und dis auf dem Vegetationskegel von Gunnera (vgl. SCHAEDE 1943a, 
8. 57, 59, 64), ferner die Bakterien bei den Rubiaceen sowie bei Ardisia crispa, wo 
der Schleim tatsächlich als Kohlenstoffquelle festgestellt worden ist (1. c. S.27,73, 66). 
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vermutlich zu den Phycomyceten, soweit man darauf aus dem Fehlen der 
Querwände in den Hyphen schließen darf. Nach Lire (S. 268) sollen in 
den Initialen der Algenzone Hyphen vorkommen, über die er nicht mehr 
sagt als „but they were not in a condition to be identified‘. Ich habe 
dort niemals etwas beobachtet, was man für Hyphen hätte halten können, 
und darum ist es mir rätselhaft, was Lire dafür angesehen hat. _ 

Pilze wurden gefunden bei Cycas revoluta in der Anlage einer Korallen- 
wurzel und in einer fertigen, bei Zamia longifolia in einer Wurzelspitze und 
in einer jungen Korallenwurzel. In keinem Falle traten Pilze und Algen 
gleichzeitig auf. Die Korallenwurzelanlage von Cycas revoluta war als 
Seitenwurzel entstanden und reichlich 1 mm lang. Der Pilz war an drei 
Stellen eingewandert dicht neben einer in Bildung begriffenen Lenticelle. 
Seine 1,5—2,5 Mikron dicken, querwandlosen Hyphen waren unter Ver- 
zweigung intrazellular fast geradlinig bis in den Zentralzylinder vor- 
gedrungen, wo einige diesem gefolgt und bis in die Nähe des Vegetations- 
kegels gewachsen waren. Die Zellen zeigten auf die Infektion durch das 
Mycel keine sichtbare Reaktion, verhielten sich vielmehr morphologisch 
genau so, als sei dieses nicht vorhanden. Auch die Gerbstoffzellen wurden 
von den Hyphen ohne weiteres durchquert. In den Hyphen befand sich 
keinerlei lebender Inhalt mehr, lediglich die Membranen waren übrig. 
Es wurde eine Vesikel mit vielen kleinen Körpern von ungleicher Größe 
als Inhalt angetroffen; ob es sich um Sporen handelte, konnte nicht ent- 
schieden werden. Einzelne Hyphen von gleicher Beschaffenheit und eben- 
falls tot fanden sich in der Rinde der Mutterwurzel. 

Ganz anders war das Bild des Pilzes in dem von der gleichen Pflanze 
stammenden fertigen Korallenwurzelast, der sich von einem algenhaltigen 
dem Aussehen nach nicht unterschied. Das Mycel hatte sich in der Rinde 
angesiedelt und hielt sich dabei im Abstand einiger Zellenlagen von den 
äußersten Gewebeteilen wie vom Zentralzylinder. Die querwandlosen 
Hyphen waren 2,5—3,5 Mikron dick und verliefen intrazellular bis auf 
wenige, von denen noch berichtet werden wird. Sie verzweigten sich, in 
den Zellen spärlich, besaßen aber zahlreiche Arbuskeln, die mitunter den 
Zellraum fast ganz ausfüllten. Es zeigte sich eine schon recht weit 
fortgeschrittene Verdauung des Mycels, von dem nicht selten nur noch 
die zerknitterten Membranen übrig waren, so daß Einzelheiten sich schwer 
erkennen ließen. Einige Hyphen waren interzellular gewachsen, 3—5 Mi- 
kron dick und wiesen Cytoplasma mit zahlreichen unregelmäßig verteilten 
Kernen auf. Diese Teile des Mycels waren somit von dem Abbau nicht 
berührt worden. Hyphenverbindungen mit dem Boden fehlten. Den 
infizierten Zellen war keinerlei ungünstige Beeinflussung anzumerken, 
auch nach der Verdauung des intrazellularen Mycels nicht. Es fiel aber 
auf, daß die verpilzten Zellen kleiner waren als ihre pilzfreien Nachbarn, 
sie besaßen oft fast quadratische Form im Querschnitt im Gegensatz 
zu der gestreckten jener. Das steht der so oft vertretenen Erscheinung 
entgegen, daß von anderen Lebewesen besetzte Zellen im Wachstum 
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gefördert werden. Im vorliegenden Falle kann entweder die Infektion 
vor dem Einsetzen des Streckungswachstums stattgefunden und es unter- 
bunden haben, oder die Zellen können sich vor oder während der Infektion 
noch geteilt haben. Eine Entscheidung darüber ließ sich nicht herbei- 
führen, weil das Mycel sein Wachstum eingestellt hatte. Stärke war in 
dieser Korallenwurzel in geringer Menge vertreten im Gegensatz zu den 
früher gemachten Angaben (98. 111). Der Pilz könnte mit dem von Zacu 
(S. 50) beschriebenen übereinstimmen, denn auch dieser besaß intra- 
zellulare bis 5 Mikron dicke Hyphen, die sich baumförmig verästelteten, 
und wurde verdaut. 

Das Mycel in der Wurzel und das in der jungen Korallenwurzel von 
Zamia longifolia zeigten gleiche Eigenschaften. Sie hielten sich in einer 
bestimmten Zone des Rindengewebes in ansehnlichem Abstande vom 
Vegetationskegel. In der Korallenwurzel war hinter dem Kegel in der 
pilzfreien Gegend viel Stärke vorhanden, in der Umgebung des Pilzes 
dagegen wenig. Die 3—7 Mikron dicken Hyphen, denen Querwände fehl- 
ten, wuchsen interzellular und sandten Äste in die Zellen, wo sie sich 
in sehr feine Arbuskeln verzweigten und mit ihnen den Zellraum oft fast 
ganz einnahmen. Eine Verdauung der intrazellularen Teile des Mycels 
war im Gange, und es traten Sporangiolen auf, die oft deutlich als Reste 
der Arbuskeln erkennbar waren; in manchen Zellen waren nur noch zu- 
sammengeballte Pilzmembranen übrig. Den interzellularen Hyphen 
hatte die Verdauung nichts angehabt, wie der ungeschädigte plasmatische 
Inhalt mit seinen vielen Kernen bewies. In der Korallenwurzel wurden 
drei intrazellulare dickwandige Vesikeln beobachtet, entstanden offen- 
sichtlich als Anschwellungen von Hyphen; sie enthielten verhältnismäßig 
wenig Cytoplasma und zahlreiche Kerne. Den infizierten Zellen war 
keinerlei Schädigung anzumerken, hinsichtlich ihrer Größe trat die 
gleiche Erscheinung auf wie bei Cycas revoluta. An der vorliegenden 
Korallenwurzel ließ sich feststellen, wie der Pilz-hineingelangt war. An 
mehreren Stellen hatten Hyphen die äußersten Zellenlagen ohne weiteres 
durchstoßen, sie waren hier dicker als im tieferen Gewebe, 7—10 Mikron, 
auch ihre Membranen stärker. An diesen Infektionsstellen befand sich 
jedoch kein lebender Inhalt mehr in den Hyphen, so daß für das Innen- 
mycel keine Verbindung mit dem Boden bestand. 

Nach diesen Ausführungen kann es keinem Zweifel unterliegen, daß die 
beschriebenen Pilze Parasiten sind, und die Verdauung ist, wie Zacu ($8.55) 
ganz richtig sagt, die Reaktion auf die Infektion. Aus der Verdauung 
einen Nutzen des Wirtes herzuleiten, würde hier gänzlich fehl gehen. Wohl 
führen sich die Wirte die verwendbaren Bestandteile der Pilze zu, aber 
diese haben das Material zum Aufbau ihrer Mycelien zuvor von den Wirten 
entnommen; denn von außen her haben die Hyphen nur im Beginn der 
Infektion eine sehr bescheidene Menge lebensnotwendiger Stoffe bezogen. 

Es lohnt sich, auf die Sache etwas näher einzugehen und die gegen- 
seitigen Beziehungen zwischen Wirtspflanzen und Pilzen zu beleuchten, 











Uber die Korallenwurzeln der Cycadeen und ihre Symbiose. 123 


ausgehend von meinen an anderer Stelle (ScHAEDE 1943a, 8. 3f.) nieder- 
gelegten Erörterungen. 

Der Pilz der Korallenwurzelanlage von Cycas revoluta besitzt der 
Wirtspflanze gegenüber Aktivität, aber keine Virulenz, denn er dringt 
zwar in das Gewebe ein und wächst darin, doch ohne Schaden anzurichten. 
Eine Reaktion des Wirtes in morphologischer Hinsicht erfolgt nicht. 
Der Gleichgewichtszustand zwischen Gast und Wirt stellt sich nicht ein, 
weil dieser in seiner Abwehr so stark bzw. der Pilz in seinem Widerstand 
dagegen so schwach ist, daß die Hyphen bald getötet und ihr Inhalt ab- 
gebaut wird. Der Angreifer wird damit beseitigt und zu einer Gemein- 
schaft zwischen Pilz und Wirtspflanze kommt es gar nicht. 

Anders verhält es sich mit dem Pilze in der Korallenwurzel von 
Cycas revoluta und dem von Zamia longifolia. Beide sind aktiv, doch 
nicht virulent. Pilze und Wirte passen offensichtlich im Stoffwechsel 
zu einander, und es tritt ein Gleichgewichtszustand zwischen beiden 
wenigstens für einige Zeit ein, solange sich Angriffskraft und Abwehr 
die Waage halten. Dann aber gewinnen die Wirte die Oberhand, indem 
sie die intrazellularen Teile der Mycelien abbauen. Die interzellularen 
Hyphen dagegen können anscheinend nicht beseitigt werden, und viel- 
leicht vermögen sie späterhin von neuem Zellen zu infizieren. Nutz- 
nießer sind die Pilze, die tolerante Parasiten darstellen, da sie die Wirte 
nicht merkbar schädigen und von ihnen beherrscht werden. Solche Fälle 
sind zu den gutartigen Symbiosen, den Eusymbiosen, zu stellen. 


Zusammenfassung. 

Nach bisher vorliegenden Angaben sollten die Korallenwurzeln der 
Cycadeen von Bakterien verursacht und bewohnt sein. Eingehende 
Untersuchungen an drei Cycadeen haben gezeigt, daß keine Bakterien 
vorkommen, weder in Korallenwurzeln, die Blaualgen enthalten, noch 
in algenfreien. Besondere Aufmerksamkeit wurde den Anlagen der 
Korallenwurzeln und ihren ersten Zuständen zugewandt, aber in diesen 
keine Bakterien gefunden. Die positiven Angaben gehen offenbar auf 
Täuschungen zurück, deren Möglichkeiten eingehend erörtert werden, 
Die angeblich aus den Korallenwurzeln isolierten Bakterien sind infolge 
unzulänglicher Technik von außen her in die Kulturen eingeschleppt 
worden. Da Bakterien in den Korallenwurzeln nicht vorkommen, 
können sie nicht ihre Ursache sein, auch nicht die für das Schwinden des 
positiven Geotropismus. Die Unterschiede zwischen den ersten Anlagen 
der Korallenwurzeln und den normalen Wurzelspitzen werden heraus- 
gestellt. Sie zeigen sich auf histologischem und physiologischem Gebiete. 
Es werden nähere Angaben über die vollentwickelten Korallen- 

wurzeln gemacht, auch über die Unterschiede zwischen den algenfreien 
und den algenhaltigen. Die Blaualgen in der Algenzone werden bespro- 
chen, besonders die Bildung der letzteren aus besonderen Initialen. 
Der Schleim in den Interzellularen, worin die Algen leben, ist ein Sekret 
der Wirtspflanzen. Die Lücken in der Algenzone unterhalb der Lenticellen 
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entstehen, indem die Wirtzonen-Initialen sich an diesen Stellen in gewöhn- 
liche Rindenzellen verwandeln, wodurch den Blaualgen die Möglichkeit zur 
Ansiedlung genommen wird. Die Wirtzonen-Initialen sind auch in algen- 
freien Korallenwurzeln zu finden. Es besteht also eine besondere Gewebe- 
schicht, die sich für die Ansiedlung der Algen eignet. In alten Teilen der 
Korallenwurzeln sterben die Blaualgen mit einem Teile des Rinden- 
gewebes ab, weil zwischen Wirtzone und Endodermis Kork gebildet wird. 

Es wird gezeigt, daß in den Korallenwurzeln für die Blaualgen die 
Voraussetzungen für die Assimilation von freiem Stickstoff nicht gegeben 
sind. Die Wirte können also durch die Symbiose keinen Stickstoff- 
zuschuß erhalten. Der Schleim ist offenbar für die Ernährung der Algen 
wichtig. Sie sind unschädliche Parasiten der Cycadeen. Es wurden 
einige Pilze als gelegentliche Bewohner der Korallenwurzeln beobachtet. 
Vermutlich sind es Phycomyceten. Ihre intrazellularen Mycelteile werden 
verdaut. Die Pilze sind unschädliche Parasiten. 
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INSERTIONSHÖHE UND SATTIGUNGSWASSERMANGEL DER 
BLÄTTER VON PISUM SATIVUM. 


Von 
A. BEILER. 


Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 29. Januar 1944.) 


Die Bestimmung der Sättigungsdefizite nimmt in der Pflanzen- 
physiologie immer mehr breiteren Raum ein. Ausgehend von STOCKER 
(1929), der den Begriff in die Botanik einführte, wurde dem Defizit 
durch ScHANDERL (1930), WELTEN (1933), MULLER-STOLL (1935), 
HARTEL (1936), RouscHaL (1939), HÔFLER, MıGscH, ROTTENBURG 
(1941) u.a. erhöhte Aufmerksamkeit zugewandt. 

Vorarbeiten über die Dürreresistenz von Erbsensorten führten uns 
zur eingehenden Beschäftigung mit dem Sättigungsdefizit, das in der 
richtigen Anwendung und Auslegung für die Pflanzenökologie sowie 
für die reine und angewandte Physiologie steigende Bedeutung gewinnt. 
In der einschlägigen Literatur wird im allgemeinen von den natürlichen 
Defiziten der Blätter einer Pflanze schlechthin gesprochen. Genauere 
Feststellungen über die Schwankungen des Defizits bei den verschie- 
denen Blättern einer Pflanze und deren Ursachen sind bisher meines 
Wissens nicht gemacht worden. Zweck vorliegender Arbeit ist es, der 
Frage nachzugehen, wie weit Alters- und Insertionsverhältnisse für die 
Größe des Sättigungsdefizits Beachtung verdienen, und ob sortentypi- 
sche Unterschiede im Defizit ausgeprägt sind. Im Anschluß daran wird 
in engster Beziehung zu unseren Versuchen eine kritische Betrachtung 
zur Auswertung für das Sättigungsdefizit gegeben‘. 


Experimentelle Grundlagen der Versuche. 
Da die Zuverlässigkeit der Methode zur Bestimmung des Sättigungs- 
defizits stark von der Aufsättigungszeit abhängt, beschäftigten sich 
unsere ersten Untersuchungen mit der Geschwindigkeit der Aufsätti- 





1 Aus dem Arbeitskreis IV/13b des Forschungsdienstes. Herrn Prof. Fucus 
bin ich fiir die Anregung zu dieser Arbeit zu Dank verpflichtet. 
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gung. Wie verschieden der zeitliche Sättigungsverlauf sein kann, zeigt 
WELTEN (1933) an den drei Typen Brachypodium silvaticum, Fragaria 
vesca und Salvia pratensis. Pisum sativum gehört nach unseren Mes- 
sungen etwa zum Typus 2. Zur Aufsättigung ist eine Wasseraufnahme 
von 32 Std. notwendig. Da oft noch geringe Gewichtsveränderungen 
nach weiteren Stunden auftraten, wurde die Wasseraufnahme erst nach 
48 Std. für beendet angesehen. Die Gewichte wurden in der fest- 
gesetzten Zeit 2—3mal notiert, um etwaige Gewichtsverminderungen 
zu bemerken, die meist durch Fäulniserscheinungen hervorgerufen 
wurden. Lag eine Abnahme des Gewichtes vor, so wurde der Versuch 
bei zu starker Gewichtsverminderung nicht ausgewertet oder bei nur 
geringer Gewichtsabnahme der vorletzte Versuchswert eingesetzt. 
WELTEN machte die Beobachtung, daß größere Wasserdefizite in 
kürzerer Zeit aufgefüllt waren als kleine; er führt das auf Saugkraft- 
erhöhungen, Permeabilitätsänderungen usw. zurück. Ich konnte diese 
Erscheinungen in unseren Versuchen in der Regel nicht beobachten. 
Die Wasseraufnahme der gewelkten Blätter geht zwar anfangs, wie 
nicht anders zu erwarten war, sehr viel schneller vor sich als die der 
nicht gewelkten; doch schon nach wenigen Stunden ist der weitere Ab- 
fall beider Kurven gleich. Die Differenzen in der Aufsättigung liegen 
bereits nach 24 Std. innerhalb der Fehlergrenze. Eine zeitigere Be- 
endigung der Wasseraufnahme für die gewelkten Blätter konnte nicht 
festgestellt werden. 


I. Versuchsergebnisse. 


Bereits unsere ersten Vorversuche deuteten darauf hin, daß die er- 
mittelten Werte für die Blätter einer Pflanze nicht annähernd gleich 
groß zu sein brauchen. Wenige stichprobenartige Messungen ergaben 
in den natürlichen Defiziten für verschiedene Blätter einer Pflanze 
Unterschiede bis zu 20°/o. So lagen z. B. die Werte für die Sorte Mahn- 
dorfer Viktoria an einem Tage zwischen 11,9 und 26,4°/o. Die Schwan- 
kungsbreite von Burbaum bewegte sich an einem andern Tage zwischen 
12,7 und 28,3°/o, bzw. 14,3 und 31,3%, die von Edelperle zwischen 16,1 
und 35,4%. Natürlich lagen auch häufig die Unterschiede in be- 
deutend engeren Grenzen. So errechneten wir, um nur einige Ver- 
suche herauszugreifen, als Defizite für die Sorte Senator 22,9—26,1°/o 
und 26,9—30,5°/o; für Gradus 25,6—33,6%0 und für Alderman 18,5 bis 
25,7°/o bzw. 24,7—30,9%/o. Diese Ermittlungen wurden in einer großen 
Zahl von Versuchsreihen bestätigt und erweitert. Sie führten uns auf 
den Gedanken, ob vielleicht die Insertionshéhe oder das Alter der 
Blätter für die Größe der natürlichen Sättigungsdefizite bestimmend sei. 


Sogleich in den ersten Versuchsreihen konnte mit abfallender 
Sproßhöhe der Blätter eine geradezu auffallende Defizitabnahme fest- 











Insertionshöhe und Sättigungswassermangel der Blätter usw. 127 


gestellt werden!. Die charakteristischen Unterschiede im Sättigungs- 
defizit zeichnen sich besonders klar ab, wenn man den Versuchen nur 






























































Tabelle 12. 
Frisch- | Sättigungs- | Trocken- 
Insertionshöhe Sorte gewicht | gewicht | gewicht | SW- 100 | Sawazliches 
von oben SFr. defizit 
in Milligramm 
1. Blatt 87,0 127,5 11,0 91,4 34,8 
Bi 4, 110,5 150,5 13,5 91,3 29,3 
"+ Edelperle 99,0 130,5 12,0 : 90,8 26,6 
4 À 106,0 136,5 13,0 90,5 24,7 
5 = 135,5 166,0 14,5 91,3 20,2 
1. Blatt 56,0 84,0 8,5 89,9 37,1 
2 dé ITS 109,5 9,5 91,3 32,0 
Bi es 84,5 111,5 10,5 90,6 26,8 
ee Edelperle 81.0 | 103,0 | 10,0 90,2 23,7 
5 de 88,5 111,5 10,0 91,1 22,7 
6 = 83,0 | 99,0 10,0 89,9 18,0 
Tabelle 2. 
vn | 
Frisch- | Siitt: | ron 
Insertionshöhe arte gewicht | nn | pére ry SW. 09 nme 
von oben Baneen DE Brent Bam 2” > Re 
in Milligramm 
1. Blatt 44,0 58,5 6,5 88,9 27,9 
2. u 97,0 120,0 10,0 91,7 20,9 
Br "Saza (A) 84.5 | 100,0 8,0 92,0 16,9 
4 ” 79,0 93,0 7,0 92,5 16,3 
1. Blatt 67,5 87,0 9,0 89,7 25,0 
2. oe 115,0 ‘139,0 12,0 91,4 18,9 
a, Sava (B) | 125.0 | 147,5 | 11,0 93.3 16,4 
| Saye 134,5 142,0 10,5 92,7 5,7 
1. Blatt 38,0 52,0 7,0 86,6 31,1 
2. pe 94,0 115,0 10,0 91,3 20,0 
8. 33 Saza (C) 121,0 148,0 12,5 91,2 19,9 
ces 133,0 152,0 12,0 92,1 13,6 
5 = 57,0 65,0 5,5 91,6 13,4 








die Blatter einzelner Pflanzen zugrunde legt. Diese Art der Versuchs- 
anordnung erwies sich fiir die weiteren speziellen Fragestellungen 
meist aufschlußreicher als Defizitbestimmungen mit Blättern mehrerer 
Pflanzen zusammen. Selbstverständlich müssen unter Außerachtlas- 
sung besonders gelagerter Einzelfälle, die den Nachteil einer auf das 


1 Nachträglich fand ich in einer Arbeit von ROUSCHAL (Flora 134, 1940) 
als beiläufigen Hinweis die Angabe, daß die jüngeren Blätter von Impatiens 
6—16°/o Defizit anzeigten, gegenüber 2—4°/o bei älteren. | 

2 In sämtlichen Versuchen wurden die Gewichte auf + 0,25 mg Ge- 
nauigkeit bestimmt. 

9* 
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einzelne Objekt gerichteten Arbeitsweise sind, die Versuche häufiger 
wiederholt werden, wenn allgemeine Schlußfolgerungen gezogen wer- 
den sollen. . 




















Tabelle 3. 
Frisch- |Sättigungs-| Trocken- 8 
Insertionshöhe Sorte gewicht | gewicht | gewicht | SW. 100 | San 
in Milligramm 
1. Blatt 114,0 | 161,0 | 14,7 90,9 30,7 
Se 160,5 | 211,0 19,4 90,4 26,6 
a Automobil | 195.0 | 241,0 | 21,0 90,9 20.8 
ur 121,0 | 139,0 12,4 91,0 14,2 
1. Blatt 56,0 77,5 7,5 90,3 30,7 
a 7, 141,0 | 187,0 15,5 91,6 26.8 
a « Senator 1545 | 193,5 15,1 92,2 21,8 
Em 96,0 | 112,0 8,0 92,8 15.4 
1. Blatt 45,0 65,5 7,1 89,2 35,1 
er, 122,0 | 174,0 14,5 91,7 32.6 
i Ys Kelvedon | 136.0 | 1665 | 142 | 90.8 | 201 
En 88,5 | 104,0 8,0 92,3 16,2 
1. Blatt 41,5 55,5 5,6 90,0 28,0 
gr Kl. Rhein- | 219,0 | 2815 | 22,5 92.0 24.0 
gr länderin | 242,5 | 272,5 18,0 93.3 11,8 
€ © 103,0 | 108,0 6.4 94,0 49 




















In den in den Tabellen 1 bis 3 angeführten Versuchen wurde das 
Sättigungsdefizit mehrerer Erbsensorten bestimmt, die sich durch er- 
hebliche Unterschiede im Wuchs auszeichneten. Bei der Entnahme aus 
den Handkästen besaßen die Blätter aller Pflanzen eine frische, grüne 
Farbe und trugen keinerlei Anzeichen von Welkeschäden. Im allge- 
meinen haben die oberen Blätter im natürlichen Zustande etwa doppelt 


so großen Wassersättigungsmangel wie die unteren. Der Sättigungs- 


wassergehalt in Prozenten des Sättigungsgewichtes ( ae \ 100) liegt bei 


fast allen Pflanzen innerhalb enger Grenzen. Die Werte gehen nur selten 
über 3% hinaus. Außerhalb der zulässigen Schwankungsbreite (vgl. 
Abschnitt über kritische Auswertung) liegt der niedrige Wert von 86,6 
beim ersten Blättchen von Sara in der Tabelle 2C. Bei Umrechnung 
auf einen mittleren Quotienten erhöht sich das Sättigungsdefizit noch 
um einige Prozente, so daß die gesetzmäßige Abstufung der Defizite 
in Wirklichkeit nicht gestört wird. Auffallend ist das recht niedrige 
Defizit des untersten Blattes von Sara in der Tabelle 2B und der 
Kl. Rheinl. in der Tabelle 3. Da die Blätter in keiner Weise irgend- 
welche Welkeschäden zeigten, darf vielleicht (!) an eine Verstopfung 
der wasserleitenden Gefäße gedacht werden. 

Im übrigen wird durch vorliegende Beispiele, die nur einen gerin- 




















Insertionshéhe und Sättigungswassermangel der Blätter usw. 129 


gen Ausschnitt aus unseren Versuchsreihen zeigen, immer wieder be- 
stätigt, daß sich in der Regel das natürliche Sättigungsdefizit einer 
Pflanze innerhalb bestimmter Grenzen bewegt und die Größe des 
Wertes von der Insertionshöhe, bzw. vom Alter des Blattes abhängig 
ist. Die gleichlaufende Tendenz der Änderung des Sättigungsdefizits 
in akropetaler Richtung konnte bei allen untersuchten Sorten von 
Pisum sativum festgestellt werden. 


Orientierende Versuche an einigen anderen Objekten (Coleus spec., 
Syringa vulgaris, Ulmus campestris, Philadelphus coronarius) rechtfertigen 
die Annahme, daß die Abstufung des Defizits mit der Insertionshöhe allgemeine 
Geltung besitzt. Zwar lagen die Werte für Sträucher und Bäume im Spät- 
sommer und Herbst für die Blätter verschiedener Insertionshöhe in einem 
engeren Bereich als etwa bei Pisum sativum und Coleus spec., doch scheint es 
uns sicher, daß sich im Frühjahr stärkere Gradienten bemerkbar machen. 


Hinzuweisen bleibt an dieser Stelle auf die Vergilbungserscheinun- 
gen, die nicht selten während der Aufsättigung auftraten und vor allem 
bei unseren herbstlichen Versuchen immer wieder vorkamen. Bereits 
in der älteren Literatur wird des öfteren als gelegentliche Beobachtung 
auf diesen Punkt hingewiesen, ohne daß jedoch der Befund meines 
Wissens Gegenstand weiterer Untersuchungen gewesen wäre. Meine 
Beobachtungen führten mich zu der Annahme, daß für jedes Blatt ein 
dem jeweiligen Entwicklungszustand entsprechendes Defizit erforder- 
lich ist, wenn die Stoffwechselvorgänge optimal verlaufen sollen. Die 
Lebensfunktionen werden nicht nur beeinträchtigt beim Sinken des 
Sättigungsgrades, sondern auch bei einer Erhöhung über eine be- 
stimmte Grenze hinaus. Wenn das Plasma wasserreicher ist, als es 
der normale Ablauf der Lebensfunktionen erfordert, werden die Ab- 
bauvorgänge in der Pflanze beschleunigt. Es unterliegt keinem Zweifel, 
daß das Wasser wie in zu geringer Menge, so auch im Überschuß eine 
schädliche Wirkung auf die Pflanze ausübt. Biochemische Unter- 
suchungen würden zweifellos das Problem weiter fördern und einen 
wichtigen Beitrag zum Wasserhaushalt der Pflanzen liefern können. 

In den bisher angeführten Beispielen wurden nur Pflanzen unter- 
sucht, die keine äußeren Alterssymptome und auch keine sichtbaren 
Welkeschäden zeigten. Es stand zu erwarten, daß bei alternden und 
welkenden Blättern Störungen in der gesetzmäßigen Abstufung der 
Defizite eintraten. Wir begnügen uns mit einer kurzen tabellarischen 
Wiedergabe (Tabelle 4). Sowohl bei den alternden als auch bei den 
welkenden Pflanzen wird das Defizit in einer Weise erhöht, daß die 
allgemein vorliegende Gesetzmäßigkeit durchbrochen wird. Die un- 
teren Blättchen weisen in solchen Fällen einen Sättigungswassermangel 
auf, der schließlich an den der,oberen Blätter heranreicht oder ihn 
sogar übertrifft. Dieses erhöhte Defizit, das sich aus einer stärkeren 











130 A. Beiler: 














Tabelle 4. 
Sax Automobil FI. Riesen. 
sw. Natürliches | sw. Natürliches | gw. | ae 
grr. 0 | mes | ar. : 100 | Smdennge | “Spr. 100 | defini 
: | 
1. Blatt 90,4 25,8 91,3 | 43,8 90,3 | 51,0 
A 90,8 19,0 93,9 | 23,7 90,5 43,9 
‚Ar 92,5 | 16,2 93,4 | 22,9 90,0 34,9 
0 94,1 25,5 gelbl. 91,8 | 27,7 gelbl. 90,4 30,8 
Ba 05 91,9 | 35,1 gelbl. 90,8 29,4 
88,6 55,2* 
ni 91,1 |  66,7* 











* Stark gewelkt. 


Wasserabgabe ergibt, hat vermutlich seine Ursache in einer größeren 
Empfindlichkeit der unteren Blättchen gegenüber Schwankungen des 
Wasserhaushaltes. Die Frage, ob die oberen oder die unteren Blätt- 
chen das kritische Sättigungsdefizit eher erreichen, konnte noch nicht 
eindeutig beantwortet werden. 

Nicht immer ist es notwendig, daß irgendwelche äußeren Merkmale 
mit dem außerordentlichen Wiederanstieg des Sättigungsdefizits der 
unteren Blätter verbunden sind. Das gilt sowohl für die Alters- als 
auch für die Welkungserscheinungen. Die Erhöhung der Defizite be- 
trägt dann jedoch meist nur wenige Prozente. Auch für diesen Ver- 
such liegt zahlenmäßiges Material vor. 

Hinzuweisen bleibt an dieser Stelle auf jene Versuche, bei denen 
die stark gegilbten oder gewelkten unteren Blätter bemerkenswert nie- 
drige Defizite aufzeigten. An der Richtigkeit dieser Werte traten im 
weiteren Verlaufe der Untersuchungen bald berechtigte Zweifel auf. 
Die Unbrauchbarkeit solcher Befunde geht aus dem Abschnitt 2 un- 
serer Arbeit hervor, so daß es sich erübrigt, hier näher darauf ein- 
zugehen. 5 

Von besonderem Interesse waren eine ganze Reihe weiterer Ver- 
suche, in denen das oberste Blättchen ein geringeres Defizit besaß 
als das folgende. Dieser Befund trat fast regelmäßig in den Fällen 
ein, wo das oberste Blättchen noch sehr jung war (Tabelle 5). Die 
starke Abweichung des Sättigungswassergehaltes in Prozenten des 


Tabelle 5. Sorte: Saza. 


1.Blatt | 2.Blatt | 3.Blatt | 4. Blatt 




















AR EEE 87,3 91,1 | 92,4 | 92,8 
Natürliches Sättigungsdefizit...... 15,0 25,4 18,5 | 14,1 
ÉTAT LOUE ous yen 80,5 91,5. | 94,2 | 92,7 








Natürliches Sättigungsdefizit. 16,2 28,3 22,2 12,4 
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Sättigungsgewichtes von den übrigen Werten spricht dafür, daß bei 
den jüngsten Blättchen die plasmatischen Vorbedingungen zur vollen 
Aufsättigung noch nicht gegeben sind. Wenn man jedoch einen 
durchschnittlichen Sättigungswassergehalt zugrunde legt, reihen sich 
auch diese Werte gut in die gesetzmäßige Abstufung der Defizit- 
werte ein. Physiologisch wirkt sich der erwähnte Sonderfall dahin 
aus, daß mit der ungenügenden Aufsättigung zu gleicher Zeit eine 
herabgesetzte Resistenz gegen Austrocknung gegeben ist. 

Alle bisher angeführten Versuche lieferten Beispiele dafür, daß die 
Schwankungsbreite der Sättigungsdefizite bei derselben Pflanze, wie 
bereits eingangs erwähnt, innerhalb relativ weiter Grenzen liegen kann. 
Für vergleichende Untersuchungen, die insbesondere bei ökologisch- 
physiologischen Fragestellungen (z. B. Trockenresistenz) von Be- 
deutung sind, ist es erforderlich, immer mit Blättern gleichen Alters 
und gleicher Insertionsstufen von Pflanzen gleicher Vorgeschichte 
zu arbeiten. Diese Vorschrift dürfte unbedingt Voraussetzung für 
die Gewinnung von sicheren Ergebnissen sein, wie sich aus den 
Untersuchungen in der Tabelle 6 ergibt. 


Tabelle 6. Natürliche Sättigungsdefizite der Sorte Saza. 




















A B 

1. Blatt | 2. Blatt | 3. Blatt |4. Blatt| 1. Blatt | 2. Blatt | 3. Bla | 4. Blaw 
32,4 26,5 19,4 oe 31,2 | 24,2 21,8 | 23,6 
33,8 25,4 s,s | — 34,9 29,3 23,3 | 27,0 
32,6 25,4 22,4 => 35,6 28,8 25,0 30,8 
30,7 26,6 20,0 we 32,8 | 29,4 21,8 20,7 
33,2 26,7 17,5 =. 33,6 | 26,4 23,2 18,3 
34,5 27,1 ares 38,4 28,8 22,7 28,1 
31.0 | 29,0 18,0 | — | 362 | 298 | 260 | 223 
34,7 29,8 MT À — 35,0 29,6 25,2 34,4 
320 | 31,8 war 35,6 28,1 23,4 30,3 
er 19,3 en 39,8 | 27,6 24,1 24,6 
864.1. We as 32,8 | 26,5 23.6 22,5 








Die vorliegenden zwei Versuche liegen nur wenige Tage auseinan- 
der. Alle Pflanzen zeigten ein normales Aussehen und waren gut ent- 
wickelt. Die Entnahme aus den Handkästen geschah unter den gleichen 
Bedingungen und zu gleicher Tageszeit. Die Werte für je eine In- 
sertionsstufe weichen nur wenig voneinander ab. Im Versuch A ist es 
lediglich der dritte Wert der sechsten Pflanze, der außergewöhnlich 
niedrig liegt, obgleich sich der hier nicht angeführte Sättigungswasser- 
gehalt gut in die Reihe der anderen Werte eingliedert. Für den B-Ver- 
such wurden nur Pflanzen mit vier Blättchen gewählt. Die ersten drei 
Insertionshöhen zeigen von Blatt zu Blatt abfallende in genügend engen 
Grenzen liegende Defizite, während hingegen Abweichungen und grö- 
Sere Streuungen bei den untersten Blättchen auftreten. Das ist nicht 
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weiter verwunderlich, da sie schon in ihrer Farbe zum großen Teil 
stark von den übrigen abwichen, zum Teil bereits deutliche Ver- 
gilbungserscheinungen an der intakten Pflanze zeigten oder aber solche 
während der Aufsättigung annahmen. Ein Vergleich der Defizite ist 
nur unter den Pflanzen der Gruppe A bzw. B möglich. Wie an Hanıl 
der Tabelle 6 leicht ersichtlich ist, dürfen jedoch nicht die Werte der 
Gruppe A mit denen von B vergleichend gegenübergestellt werden. 

Zur Klärung der Frage nach den Beziehungen zwischen dem natür- 
lichen Sättigungsdefizit und den einzelnen Wuchsformen der Erbse soll 
an dieser Stelle nur erwähnt werden, daß trotz der stark sorteneigen- 
tümlichen Ausprägung im Wuchs (durchschnittliche Höhe, Stau- 
chungsgrad, Üppigkeitsentwicklung) nicht ohne weiteres unterschied- 
liche Werte zwischen den einzelnen Sorten auftreten. Im Hinblick auf 
den Sortenxerophytismus betonte Maximov (1923), daß zwischen dürre- 
resistenten und nichtresistenten Pflanzen erst dann Unterschiede zu- 
tage treten, wenn wir die einzelnen Individuen welken lassen. In ähn- 
licher Weise äußert sich K. MEYER (1930), wenn er die künftige Auf- 
gabe der Kulturpflanzenphysiologie in bezug auf den Sortenxerophy- 
tismus darin sieht, „die Veränderungen im Wassersättigungszustand 
der Pflanze vor und während des Welkens zu erforschen“. Er weist 
darauf hin, daß so bei vergleichenden Untersuchungen die Sorten her- 
vortreten, welche trotz der erschwerten Wasserversorgung die relativ 
geringste Minderung ihrer Leistungsfähigkeit zeigen. Ob und wie weit 
unter den Bedingungen gefährdeter Wasserbilanz, also im Zustande 
größerer Empfindlichkeit der Pflanzen auch bei den einzelnen Sorten 
bzw. Sortengruppen von Pisum sativum Anhaltspunkte für eine ge- 
nügend stark ausgeprägte Widerstandsfähigkeit gegen Dürre gegeben 
sind, bleibt nachzuweisen. 


II. Kritische Betrachtung zur Auswertung für das Sättigungsdefizit. 


Die charakteristischen Wasserdefizitverhältnisse an den verschie- 
denen Insertionshöhen der Blätter erwiesen sich in besonderer Weise 
geeignet, die methodischen Grundlagen für die Wasserdefizitbestim- 
mung eingehend zu überprüfen, die wesentlichen Richtlinien der Me- 
thodik klarzustellen und ihre Grenzen festzulegen. Die Sicherheit der 
Ergebnisse, die vor allem für vergleichende Untersuchungen zu fordern 
ist, hängt von einer klaren und eindeutigen Determination der Defizit- 


formel 5 —E -100 ab. 

Bereits die Untersuchungen von HÄrTEL (1936) und MÜLLER-STOLL 
(1935) ergaben in einzelnen Fällen immer wieder, daß bei vergleichen- 
den Untersuchungen die Defizitformel nur cum grano salis anzuwen- 
den ist. So ergeben sich nach dieser Berechnung laut Angaben von 
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HÄRTEL zu kleine Werte bei Orthantha; da eine zu geringe Aufsätti- 
gungszeit nicht in Frage kam, hält er eine Schädigung des Plasmas 
für den maßgebenden Faktor. Diese Pflanze erreichte 50°/o Wasser- 
- defizit. Trotz starker Transpiration wurde am Mittag ein flaches 
Minimum errechnet. HÄRTEL schreibt im Anschluß daran: „Dieses ist 
aber nur scheinbar und dadurch bedingt, daß die in Wasser einge- 
stellten Sprosse nicht mehr so stark aufzusättigen vermögen; der Was- 
sergehalt ist zu Mittag geringer, auf gleichen durchschnittlichen Was- 
sergehalt umgerechnet ergäbe sich für 13% gleichfalls ein Wert von 


70 
%[ 





D a CE ae . 
Aufsättigung nach 35 Std. Welke, 





Aufsätrigung nach 24 Std. Welke. 


Aufsättigung nach 9 Std. Welke. 











Aufsättigung nach 5 Std. Welke. 











Sofortige Aufsättigung. 











R l | = L l 


0 7 2 3 4 5 6 75M. 





Abb. 1. Aufsättigung und a ~ verschieden stark gewelkter Blätter bis zur Erreichung 
des kritischen Bereiches. * 

50/0. Schon aus diesem Beispiel wird zur Genüge deutlich, mit wel- 
cher Vorsicht die Auswertung und Vergleichung der Sättigungsdefizite 
vorzunehmen ist. Ebenso weist MÜLLER-STOLL darauf hin, daß die Be- 
stimmung des Wasserdefizits nicht frei von Bedenken ist. Es mögen 
auch für seine Werte von Origanum vulgare und Thymus serpyllum, 
die in der Periode deutlich ersichtlicher Absterbeerscheinungen zum | 
Versuche herangezogen wurden, unsere obigen Uberlegungen zu- 
treffen. 

Leitend fiir alle Versuche muß der Gedanke sein, daß die Zunahme 
der Defizitwerte nur bis zum kritischen Defizitbereich weitergeht. 
Darüber hinaus kann die Pflanze infolge des stark veränderten physio- 
logischen ‘Zustandes trotz des absolut ansteigenden Defizits nicht mehr 
genügend aufsättigen, so daß uns jetzt das wahre Defizit nicht mehr 
angegeben wird. Das geschieht sowohl in einem bestimmten Alters- 
als auch in einem bestimmten Welkestadium. Die physiologische Wir- 
kung beider ist gleich. 

Anschaulicher wird der Gedankengang durch die graphische Dar- 
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stellung in Abb.1. Die einzelnen Kurvenscharen, die wegen Raum- 
ersparnis alle in einer Abbildung untergebracht sind, stellen von unten 
nach oben fortschreitend Versuche mit Blättern dar, die sofort nach 
dem Abschneiden, bzw. nach abgestufter Weikezeit voll aufsättigten. 
Die Aufsättigung ist bei einer bestimmten Temperatur und Feuchtig- 
keit in Abhängigkeit von der Zeit für die ersten 7 Std. aufgetragen. 
Mit zunehmendem Welkegrad wird der Anstieg der Kurven steiler. 
Die oberen Kurven mit einem Defizit von etwa 60°/o, bei dem es gerade 
noch zur normalen Aufsättigung kommt, deuten den kritischen Sätti- 
gungsbereich und damit den Wendepunkt an; bei weiterer Welkedauer, 
die mit einem noch größeren Wassermangel verbunden ist, wird die 
nachfolgende Wasseraufnahme der Blätter infolge ungenügender Auf- 














zunehmendes Welkestadium 
Abb. 2. Abhängigkeit der Aufsättigung vom Welkezustand. 


sättigung wieder geringer. Damit verlaufen die Kurven trotz ange- 
stiegenen Defizits in umgekehrter Reihenfolge wie bei den Welkever- 
suchen bis zum kritischen Defizit. Es sind natürlich lediglich die Lage 
und der Verlauf der Kurven gleich. Volle Aufsättigung wird aber nicht 
mehr erreicht, weil diese bei den zu stark gewelkten Blättern gestört 
ist. Die errechneten Werte sind also nunmehr zu klein. Wenn man 
nämlich das Wasserdefizit nicht auf das Welkegewicht, sondern auf 
das ursprüngliche Frischgewicht bezieht, erhält man bis zu dem Welke- 
zustand, der dem Wendepunkt entspricht, im Rahmen der zulässigen 
Streuungsbreite immer die gleichen Werte. Darüber hinaus jedoch 
werden diese zunehmend kleiner. Die normale Aufsättigung ist also 
gestört. 

Um diese Zusammenhänge besser zu durchschauen, bringt in Er- 
gänzung zu obiger Darstellung Abb.2 die Abhängigkeit der Aufsätti- 
gung vom Welkezustand zum Ausdruck. Den Aufsättigungsgrad von 
‚sofort aufgesättigten Blättchen turgeszenter Pflanzen (Defizit etwa 
15°/o) ‚setzen wir gleich 100. Wenn man nun die Abhängigkeit der 
Aufsättigung vom Welkegrad bestimmt, erhält man eine Kurve, die bis 
zum kritischen Sättigungsdefizit der X-Achse parallel läuft. In diesem 
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Punkte biegt die Kurve um und fällt mit fortschreitendem Welke- 
stadium schnell zur Abszissenachse ab. Die normale Aufsättigung 
wird also nicht mehr erreicht, die Wasseraufnahme wird zunehmend 
geringer. Trotz des vom kritischen Sättigungspunkte ab verstärkten 
Defizits erhalten wir also zu geringe Werte, die vorgetäuscht sind und 
der wahren Größe nicht entsprechen. Sämtliche Defizite treten daher 
zweimal auf, einmal in der tatsächlichen Größenordnung und das 
andere Mal als falsche Werte. Im Schnittpunkt der Kurve mit der 
Abszissenachse wird gerade noch das Frischgewicht der ungewelkten 
Pflanzen erreicht. Der Aufsättigungsgrad in bezug auf das Frisch- 
gewicht beträgt hier also gleich Null. 

Diese Darlegungen bilden die Grundlage für die weiteren Aus- 
führungen. Es ist klar, daß in den gewelkten Pflanzen Objekte vor- 
liegen, deren Sättigungsdefizite mit denen normaler Systeme nur mit 
Vorbedacht verglichen werden können, da bei den stark gewelkten 
Blättern infolge mutmaßlicher Schädigung des Plasmas die Aufsätti- 
gung oft gestört ist und so die erhaltenen Werte die erforderliche Grö- 
ßenordnung nicht mehr erreichen. Oft liegt die richtige physiologische 
Deutung auf der Hand, weil in extremen Fällen die Störungen meist 
makroskopisch sichtbar sind, ohne daß man aber schon Anhaltspunkte 
für die mögliche Größe der Fehlerquelle besitzt. Die Verhältnisse 
liegen noch ungeeigneter, wenn es sich um geringere Schädigungen 
eines pflanzlichen Objekts handelt, das nach der Aufsättigung voll tur- 
geszent erscheint und dennoch zu niedrige Werte ergibt. In solchen 
Fällen tritt die Bedeutung einer geeigneten Bezugsgröße eindringlich 
hervor. 

Das Sättigungsdefizit ist bei vergleichenden Versuchen erst dann 
genügend definiert, wenn wir eine Bezugsgröße finden, die uns mit 
hinreichender Genauigkeit ein Urteil darüber erlaubt, ob der errechnete 
Defizitwert dem Zustande eines normalen, gesunden Blattes entspricht, 
oder ob die erzielten Werte nur vorgetäuscht sind, das Blatt also z. B. 
ein zu kleines Defizit aufweist, weil es nicht mehr imstande ist, ge- 
nügend aufzusättigen. HÄRTEL zieht in seiner bereits erwähnten Ar- 
beit als erster den maximalen Wassergehalt für die Vergleichbarkeit 
der Defizite heran. Bei der Aufstellung der Tagesgänge des Wasser- 
defizits vergleicht er nur solche Werte miteinander, deren Sättigungs- 
wassergehalte im allgemeinen eine Streuung bis zu 3% hatten. Nur 
vereinzelt wich nach seinen Angaben ein Sättigungswassergehalt stär- 
ker von den übrigen ab, dann war aber in der Regel auch ein aus der 
Reihe fallender Defizitwert damit verbunden. In besonders gelagerten 
Fällen legte HÂRTEL den durchschnittlichen Sättigungswassergehalt zu- 
grunde und berechnete. mit dieser Annahme das Sättigungsdefizit. 
Meine Versuche ergaben, daß wir im Sättigungswassergehalt nur mit 
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Einschränkung ein hinreichendes Kriterium für die Richtigkeit der 
erhaltenen Werie besitzen. Er konnte aber in den weitaus meisten 
Fällen wenigstens als Anhaltspunkt für die richtige Auswertung des 
erhaltenen Zahlenmaterials gelten. Vorliegendes Beispiel in Tabelle 6 
mit der Sorte Mahndorfer Viktoria gibt einen Versuch wieder, der die 
unzureichende Forderung nach einem festen Sättigungswassergehalt 
widerspiegelt. 

Die frischen Blätter wurden zu Versuchsbeginn von der Pflanze 
losgetrennt und einer eintägigen Welke auf Gaze bei Zimmertempera- 
tur und einer relativen Feuchtigkeit von etwa 50°/o unterworfen. 




















Tabelle 6. 

Insertions- Frisch- Welke- Sättigungs- | Trocken- |S-Fr. S-W. sw. 
wee Sen gewicht | gewicht | gewicht | gewicht [gs 100 gp, 100 gp, -100 
1. Blatt 96,0 | 62,0 130,0 17,0 30,1 60,2 86,9 
ee 192,0 | 113,0 245,0 26,0 24,2 60,3 | 89,4 
ar 252,0 | 132,5 | 290,5 30,5 | 14,5 | 60,8 | 89,4 
(ENTER 257,0 183,5 296,5 29,5 | 14,8 42,3 | 90,2 
Sa 203,5 135,5 192,0 22,5 | -— | 33,5 | 88,4 
6 107,5 71,0 97,5 13,5 | os | 32,0 | 86,2 


Der Sättigungswassergehalt in Prozenten des Sättigungsgewichtes 
liegt zwischen 86,2 und 90,2%. Bei der Aufsättigung machten 
sich beim 5. und 6. Blatt Schäden bemerkbar. Blatt 5 zeigte ein- 
zelne gelbliche Flecken, Blatt 6 indessen besaß in der ganzen Fläche 
gelbe Tönung. Da das anfängliche Frischgewicht nicht mehr erreicht 
wurde, steht mit der Schädigung des Plasmas zugleich die Tatsache 
einer unvollständigen Sättigung und damit eines zu niedrigen Defizits 
fest. Einer Korrektion auf einen völlig gleichen Koeffizienten stehe ich 
mit HARTEL (1936) im allgemeinen abgeneigt gegenüber. Nur zu leicht 
werden dadurch neue Fehler in das ganze hineingebracht, die lediglich 
eine größere Genauigkeit vortäuschen. 

In den Fällen, bei denen der Welkezustand an der intakten Pflanze 
hervorgerufen ist, wir also die Endwerte nicht auf das ursprüngliche 
Frischgewicht, sondern nur auf das Welkegewicht beziehen können, 


wird man die errechneten Werte u .100) für die wahren De- 


fizite ansehen und würde man bei den in der Tabelle 6 ermittelten 
Werten von Blatt 5 und 6 kaum auf den Gedanken kommen, hier Kor- 
rekturen vornehmen zu müssen. 


Es wurde bisher zu wenig beachtet, daß sich der Quotient or . 100 


mit zunehmendem S-Gewicht nur langsam ändert und noch lange in- 
nerhalb der von HARTEL zugelassenen Grenze bleibt, das natiirliche 
Sättigungsdefizit dabei aber in eine ganz andere Größenordnung hin- 
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einkommt. Daher ist die Gleichheit der Aufsättigungswerte (m 100) 


in vielen Fällen ein unzureichendes Maß-für die Richtigkeit der De- 
fizite. Volle Gewähr ist erst dann gegeben, wenn wir die Defizitwerte 
nach dem Welkevorgang mit Parallelproben vergleichen können, die 
sofort aufgesättigt wurden (s. auch RouscHaL 1939). Der Wert, an dem 
das Defizit, bezogen auf das ursprüngliche Frischgewicht, nicht wie- 
der erreicht wird, ist der für das jeweilige Blatt kritische Punkt, an 
dem eine Vergleichung der Werte sehr zur Vorsicht gemahnt. Nicht 
notwendig ist, daß sich in solchen Fällen bereits Welkeschäden be- 
‘merkbar machen. Wir können die Angaben RouscHALs bestätigen, daß, 
manchmal Blätter sogar unter den Frischgewichtswerten blieben und 
dennoch lebten. Immer aber dürfte man hier in ein kritisches Stadium 
gekommen sein, das der Grenze der Lebensfähigkeit naheliegt. 
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UBER KEIMUNG UND DAS JUGENDWACHSTUM IM HINBLICK 
AUF DIE ENTWICKLUNG DER PFLANZENDECKE. 


Von 
WERNER KRAUSE, Leipzig. 


h . Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 11. März 1944.) 


Die Bedingungen, unter denen ein bestimmter Pflanzenbestand sich 
entwickelt, sich erhält und schließlich in einen anderen umwandelt, 
werden solange einer ausreichenden Einsicht entzogen bleiben, so- 
lange die Lebensumstände und Lebensäußerungen der jungen Pflanzen 
mit geringerer Aufmerksamkeit verfolgt werden als die der erwachse- 
nen. Für das Fortbestehen eines Stückes Pflanzendecke bedeutet es 
einen entscheidenden Augenblick, wenn alte, erstarkte, einen behar- 
renden Bestandteil seines Aufbaues darstellende Gewächse verschwin- 
den und hinfällige, ebenso schnell und scharenweise vergehende wie 
entstehende Keimlinge die Lücken ausfüllen müssen. Diese Erkenntnis 
ist nicht neu, sie wurde aber von der Mehrzahl der in Mitteleuropa ent- 
standenen Arbeiten über Sukzessionen oder Vegetationsdynamik wenig 
beachtet, obwohl bereits zur Fortsetzung einladende Untersuchungen 
durchgeführt wurden (Frey 1934, Hertz 1935, LınkoLA 1929, 1936, 
LIVINGSTON 1905, SHREVE 1917, VILBERG 1929). Dagegen kam es in 
neuester Zeit (SÔYRINKI 1938) zu einer umfassenden Bearbeitung der 
nordfinnischen alpinen Vegetation, deren Verjiingung hinsichtlich 
Samenerzeugung, Keimung und Keimlingshäufigkeit eine durchgehend 
quantitative Bearbeitung erfuhr. Im folgenden sollen Teilergebnisse 
einer umfassend geplanten Arbeit vorgelegt werden, die besonders der 
»Vitalen Aktivität“ der Jungpflanzen gewidmet war, deren Fertigstel- 
lung durch höhere Gewalt aber in ungewisse Ferne gerückt ist. 

Als Gegenstand wurde eine Gruppe mitteldeutscher Trockenrasen 
gewählt, die wegen ihrer lebhaften, auf große Gegensätze hindeutenden 
Entwicklungsbeziehungen besonders geeignet erschienen. Die Stand- 
orte des Untersuchungsgebietes sind von Gesellschaften besetzt, die, mit 
starkem Beharrungsvermögen begabt, als Dauergesellschaften ihren 
Platz wahren. Ihre Siedlungen werden durch Urbarmachung oder 
Steinbruchsbetrieb vielerorts zerstört. Ebenso werden aber auch steinige 
Äcker, Weinberge und Obstgärten in größerem Umfange sich selbst 
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überlassen und stehen der: Besiedlung durch wildwachsende Pflanzen 
offen. Von dieser Ausbreitungsgelegenheit vermögen merkwürdiger- 
weise die alteingesessenen, an ungestörten Stellen der Nachbarschaft 
noch immer siedelnden Gesellschaften keinen Gebrauch machen. Die 
neuen Standorte werden vielmehr schnell und gründlich von durchaus 
abweichenden Artengruppen besetzt. Inwieweit dieser Gegensatz in 
besonderen Verhältnissen des Jugendzustandes der beteiligten Pflanzen 
seine Ursache hat, sollte untersucht werden. Eine Beschreibung der 
allgemeinen Verhältnisse sowie Artenlisten der ins Auge gefaßten Ge- 
sellschaften finden sich bei KRAUSE (1940), worauf hier verwiesen sei. 

Um Jungpflanzen für Experimente zu erhalten, mußten Keimver- 
suche angestellt werden. 


In Petrischalen wurden in den Jahren 1940, 1941 und 1942 unmittelbar 
nach dem Sammeln zuerst je 50, ab 1942 je 100 Samen angesetzt und bis Ende 
1943 unter Kontrolle gehalten. In einigen Versuchen des Jahres 1940 diente 
Fließpapier, später Gartenerde als Keimbett. Die Schalen standen bis zum 
Frühjahr 1942 in einem hellen, dem Frost ausgesetzten Dachboden, darnach 
unter einem leicht schattenden Baum im Freien auf dem Erdboden. Zur 
Prüfung gelangten 519 Proben von 100 Arten. Im Mittel aller Proben keimten 
55%/ der ausgelegten Samen. Der Mittelwert wird auf diesen etwas niedrig 
erscheinenden Stand nicht etwa dadurch herabgedrückt, daß eine größere An- 
zahl Arten sehr schlecht keimte, sondern dadurch, daß innerhalb der Ver- 
suchswiederholungen große Schwankungen auftraten (vgl. Tabelle 1). Die 
Ursache dürfte nicht so sehr in ungenügender Ausdehnung der Beobachtungs- 
zeit liegen, auch nicht in dem Kryptogamenbewuchs in den Petrischalen, als 
vielmehr in der Beschaffenheit des Samenmaterials. 

Bei hart umhüllten Verbreitungseinheiten, z.B. von Onopordon acanthium 
oder Stipa ioannis war es unmöglich, von außen zu erkennen, ob ein Embryo 
in ihnen enthalten war. Gerade bei diesen Arten erwiesen sich nachträglich 
besonders viele Früchte als leer. Für die Beurteilung der Wettbewerbsfihig- 
keit einer Pflanze dürfte es angebrachter sein, solch unausgeglichenes Material 
zu benutzen, das noch mehr von seiner natürlichen Beschaffenheit bewahrt hat, 
als anderes, das durch besondere optische oder mechanische Verfahren auf 
das schärfste ausgelesen wurde. Deswegen wurden offensichtlich zerstörte 
Samen beseitigt, sonst aber’ beim Abzählen der Proben nur auf gleichmäßiges, 
normales Aussehen geachtet. Über die Zahlenverhältnisse zwischen gut ent- 
wickelten und mißratenen Samen folgen weiter unten einige Angaben. 

Die Ergebnisse der Keimversuche sind in Tabelle 1 zusammengefaßt. In 
dieser Tabelle erscheint jede Pflanze nur in einer Assoziation, obwohl viele 
allgemeiner verbreitet sind. Solche Arten sind zu der Assoziation gestellt wor- 
den, in der sie ihren größten „Bauwert“ entfalten. So kommer etwa Sangui- 
sorba minor, Euphorbia cyparissias, Brachypodium pinnatum, Thymus ser- 
pyllum, Hieracium pilosella und Sedum acre auch in der Seslevia coerulea- 
Teucrium montanum-Assoziation vor, sie treten aber im Gefiige dieser Gesellschaft 
durchaus nicht hervor und wiirden kaum Liicken hinterlassen, wenn sie fehl- 
ten. Im Mesobrometum und der Festuca Duvalii-Thymus serpyllum-Assoziation 
gehören sie dagegen zu den wesentlichen Bausteinen des Rasens. Die eingehal- 
tene Anordnung entspricht der Aufgabenstellung dieser Arbeit am besten und 
tut trotzdem den soziologischen Beziehungen, insbesondere auch den im Unter- 
suchungsgebiet bestehenden Treueverhältnissen keinen Zwang an. 
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Die Keimversuche (Tabelle 1) lassen keinen ins Auge fallenden Zu- 
sammenhang erkennen zwischen der Ausbreitungskraft der Assoziatio- 
nen und der Keimfähigkeit ihrer charakteristischen Artengruppen, wenn 
man diese als Ganzes betrachtet (vgl. hierzu die am Fuße jeder Assozia- 
tionenliste in Tabelle 1 angegebenen Mittelwerte). Insbesondere liegt 
keine der nicht ausbreitungsfähigen Assoziationen mit dem Durch- 
schnitt ihrer Keimzahlen beträchtlich unter dem Mittelwert von 55°/o, 
der für die Gesamtheit der überhaupt untersuchten Arten festgestellt 
wurde. Auch die Sonderstellung der Melica-Teucrium botrys-Assozia- 
tion ist nicht so groß, daß ihr entscheidende Bedeutung beigelegt wer- 
den könnte. Viel mehr lenken in jeder Assoziation einige Arten die 
Aufmerksamkeit auf sich, die bedeutend stärker bzw. schwächer keim- 
ten, als es die Mehrzahl tat. Bei diesen mag die spezifische Keimfähig- 
keit im Kampf um neue Standorte sehr wohl ins Gewicht fallen. Die 
Ergebnisse sind freilich durchaus nicht einheitlich. Von Melica ciliata, 
Clematis vitalba, Plantago media und Leontodon hispidus darf z. B. an- 
genommen werden, daß ihre hohe Ausbreitungskraft sich nicht zum 
wenigsten auf ihre hohe Keimfähigkeit gründet, zumal da diese Arten 
ihre Samen in großer Menge und guter Ausbildung hervorbringen. 
Durch unerwartet niedrige Zahlen fallen dagegen Euphorbia cyparis- 
sias, Eryngium campestre, Thymus serpyllum, Potentilla verna, Cir- 
sium acaule, Salvia pratensis, Cornus sanguinea, Crataegus monogyna 
und Prunus spinosa auf, die zu den sich am stärksten ausbreitenden 
Pflanzen des Gebietes gehören. Für die drei Sträucher würde eine 
Verlängerung der Beobachtungszeit wahrscheinlich höhere Werte er- 
geben. Sie keimten sehr langsam. Eryngium bringt, wie zahlreiche 
Sammelergebnisse zeigten, nur einen sehr geringen Prozentsatz voll- 
ausgebildeter Früchte hervor. Wahrscheinlich waren große Teile der 
Proben leer. 

Überraschend hoch andererseits sind die Keimzahlen bei Astragalus 
exscapus, Seseli hippomarathrum, Hypericum elegans, Coronilla vagi- 
nalis, Carlina acaulis, Helianthemum apenninum, Allium fallax, Inula 
hirta und Globularia vulgaris, die ganz besonders selten aus den alten 
ungestörten Beständen heraustreten. Sie legen es nahe, zu untersuchen, 
warum die guten, im Samen gegebenen Voraussetzungen für das Ent- 
stehen zahlreichen Nachwuchses an neuen Standorten nicht ausgenutzt 
werden. Endlich sind noch Arten zu nennen, deren geringe Keimkraft 
mit geringem Ausbreitungsvermögen in Übereinstimmung steht: Carex 
humilis, Anthericum liliago, Adonis vernalis, Oxytropis pilosa, Inula 
germanica, Polygonatum officinale, Cotoneaster integerrima in starker, 
Aster linosyris, Scabiosa conescens, Teucrium montanum und cha- 
maedrys, Carex montana, Thalictrum minus in geringerer Ausprägung. 
Von diesen keimen Adonis, Oxytropis und Anthericum im Freiland aller- 
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Tabelle 1. Keimversuche 
(angegeben: gekeimte Samen in Prozent der angesetzten). 











der Ver- Anzahl | Mittelwert aller | Höch- 

suchs- der Probenundmitt- ster 

wieder- | Ernte- lere Abweichung‘ Einzel- 

holun- | jahre | vom Mittel wert 

gen | | | 
A. Ausbreitungskräftige Assoziationen. 
1. Triticum repens-Bromus inermis-Assoziation. 
Bromus inermis LEYSS. ................ 5 3 95+ 4 99 
EE SIRO Li. mecs ossi 3 2 95 + 4 98 
MONT TROIS EL... rr rrr ree 3 2 91 + 5 98 
Falearia vulgaris BERNH. .............. 1 1 80 80 
Tragopogon maior JACQU............... 1 1 73 73 
Centaurea rhenana BOREAU............. 6 2 70 + 16 86 
Artemisia campestris L................. 5 2 67 + 16 88 
Scabiosa ochroleuca L. ................. 7 3 62+ 9 82 
BEER 2 a wars what 6 2 58 + 30 88 
Carduus acanthoides L. ................ 5 2 52 + 16 77 
Cynoglossum officinale L. .............. 5 2 41 + 21 72 
BREUER: 11 nue irr ee a 8 3 24 + 25 82 
Rapistrum perenne ALL. ............... 2 2 Be a ee 
I PUNE N Pas dns 4 2 6+ 9 | 22 
ee on, ENG: 4 eer teres 1 1 6 | 6 
Mittel aller Arten der Assoziation ...... 56 + 25 | 
2. Mesobrometum. 

EEE NORE Ls. 5.0.50 Kos nein ee uses 1 1 100 100 
Olomatis:oitalba L. ....:.:............ 5 3 96+ 1 98 
Dianthus carthusianorum L. ............ 1 1 95 95 
Pimpinella sazifraga L. ............... 3 2 90+ 9 98 
NS RO Ree ear, 1 1 90 90 
Leontodon hispidus L. ................. 7 3 87 + 5 100 
CNR ANNO. Li. 37% ar ante cod daté 5 2 84 + 7 96 
Lotus corniculatus L. .................. 1 1 81 81 
Erysimum crepidifolium Rows. ......... 3 2 72 + 11 84 
Helianthemum chamaecistus MILL. ...... 10 2 71 + 12 89 
ONE Be Li .:.:. uses aus us es 5 2 71 +11 82 
CR nn Li... : ; és 3 2 71+ 6 82 
Brachypodium pinnatum PB............ 7 3 69 + 16 89 
Hypericum perforatum L. .............. 5 2 66+ 8 82 
Brunella vulgaris L.......... ARE 1 1 65 65 
Sanguisorba minor Scop. .............. 10 3 64 + 18 96 
Viburnum lantana L.................:. 5 2 61 + 21 80 
Origanum vulgare L. .................. 3 2 61 + 13 81 
Linum catharticum L. ................. 6 2 60 + 31 88 
Bupleurum falcatum L. ................ 5 2 60 + 31 94 
Centaurea scabiosa L.................... 7 3 57 + 18 88 
Koeleria pyramidata (LAM.) Dom........ 6 2 54 + 16 93 
Anthyllis vulneraria L. ................ 6 2 | 50 + 16 74 
CN ee EE 5 2 43 + 30 82 
Ligustrum vulgare L. .................. 7 3 43 + 20 74 
Agrimonia eupatoria L. ................ 3 2 37 + 30 82 
MIE SR IN Ar 8 3 37 + 28 84 
Oirsium acaule (L.) ALL. .............. + 1 33+ 8 48 
SN CR... essen 6 2 34 + 24 70 
Drums epinesa L. .:.......:..:... 0. 6 2 24 + 26 64 


Planta Bd. 34. 10 
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Portsetzung der Tabelle 1. 





























Anzahl 
der Ver-| Anzahl | Mittelwert aller | Höch- 
suchs- der |Probenundmitt-; ster 
wieder- | Ernte- ere Abweichung| Einzel- 
holun- | jahre | vom Mittel | wert 
gen | 
: | 
Cornus sanguinea L. .................. ‘6 | 2 19 + 11 46 
Eryngium campestre Mid se ns à 8 3 | 14417 46 
Euphorbia cyparissias L. .............. 8 3 | 13 +12 42 
Crataegus monogyna JACQ. ............. RER} ee 2 8 
Mittel aller Arten der Assoziation ...... | 58 + 21 
3. Melica ciliata-Teucrium botrys-Assoziation. 
Melica a RENTE EINER 10 | 3 | 96+ 2 100 
Vine i officinale MOENCH ........ 3 2 77+ 9 | 87 
Inula conyza (L.) DC.................. 7 3 66 + 14 78 
Teucrium botrys L. ................... 8 | 3 61 + 27 92 
Echium vulgare L. . RETTET dine coals saree BZ AB 8 | +h 70 
Mittel aller Arten der Assoziation ...... | | 70+13 
4. Festuca Duvalii-Thymus serpyllum-Assoziation. 
Veronica spicata L..................... 1 1 85 85 
RE See ER nada 6 2 71 + 21 100 
Festuca valesiaca SCHLEICH. ............ 10 3 68 + 15 92 
Hieracium pilosella L. ................. 6 2 66 + 15 92 
Festuca ovina L., ssp. Duvalii (ST. YVES) 
a ei asus a 1 1 58 58 
Thymus serpyllum L................... 8 | 3 | 26+16 | 58 
Mittel aller Arten der Assoziation ...... 62 + 14 
B. Nichtausbreitungskräftige Assoziationen. 
1. Festuca valesiaca-Stipa capillata-Assoziation. 
Astragalus exscapus L. ................ HE. 84 + 5 90 
Seseli me “NE HE BES Sails seeks cents : 83+ 8 96 
Stipa capiilata L. ..................... Beh Zi 75 + 11 92 
Asperula glauca (L.) TRETEN] 5 | 2 68 +.15 92 
Phleum Boehmeri W1B. ................ 10 | 8 67 + 15 88 
Pirus piraster WALLR.................. &-) <2 66 + 14 90 
Silene otites SMITH..................... 3 2 66 + 16 89 
Hypericum elegans ae A yee be $4.3 64 + 10 78 
Alyssum montanum L. ............0 ae | 61 61 
Verbascum ee | RAR CMe er CN Eee 57 + 19 84 
Scabiosa canescens W. u. K. ........... 6 | 2 38 + 17 69 
Aster linosyris BERNH. ................ Si 4 32 + 28 86 
Inula germanica L. ................... Ei. 8 7+ 4 14 
Oxytropis pilosa DC. .................. 6 | 2 4+ 2 6 
Adonis vernalis L. .................... AU» | + 2 8 
Mittel aller Arten der Assoziation ...... | 52 + 23 
2. Sesleria-Mesobrometum und Sesleria coerulea-Teucrium montanum- 
Assoziation. 
Coronilla vaginalis LMK. ............... Rul À 95 95 
Carlina acaulis L. .................... 6 | 2 | 7+12 96 
Viola rupestris SCHMIDT ............... 1 LT D | 78 
Helianthemum apenninum (L.) LMK. .... 6 2 | 65+16 | 90 
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Fortsetzung der Tabelle 1. 





Anzahl 

der Ver- Anzahl | Mittelwert aller Höch- 
suchs- | der (Probenundmitt- ster 

wieder- | Ernte- lere Abweichung. Einzel- 








holun- | jahre vom Mittel | wert 
gen | 
Sesleria coerulea ARD. ................. 13 | 3 | 52422 | 92 
Teucrium montanum L. ............... 6 2 | 31+11 48 
OS Ee EE: rd ee ore re 7 2 | 37426 | @ 
Thalictrum minus L. .................. 6 2 24 + 19 | 66 
Anthericum ed RE TS TE 5 2 3+ 5 | 14 
ne bari. ae FE PAE ah | 
Mittel aller Arten der Assoziation ...... | 50 +26 | 


3. Carex humilis-Anemone pulsatilla-Assoziation. 














Allium fallax Rom. u. SCHULT. ........ 2 2 96 + 2 98 
Odontites lutea (L.) RCHB. ............. 1 1 82 82 
UII CIOL. 55. 5.0/6 dhe RL eine sated 4 2 78+ 8 94 
Hippocrepis comosa L.................. 1 1 71 71 
Globularia vulgaris L. ................. 8 3 65 + 7 74 
Helianthemum canum BAUMG. .......... 10 3 | 63 + 16 84 
Filipendula hexapetala GILIB............ 6 2 | 61+ 7 | 70 
Pulsatilla vulgaris BER una diss chess: bre otk, ae 7 1 60 + 21 | 100 
Anthericum ramosum L. ............... 5 2 55 + 24 | 84 
Iris aphylla Ly ....................... 6 2 50 + 8 | 64 
Stipa ioannis CEL. .................... 6 2 | 43 +18 72 
Teucrium chamaedrys L................ 7 3 | 38+11 60 
Geranium sanguineum L. .............. RE Se .. 38 
Oarex humilie LEISS. ................. 22-120 20 + 21 81 
Cotoneaster integerrima MED. ........... EEE, 4 4 
Polygonatum offieinale ALL. ............ 1 1 1 1 
Mittel aller Arten der Assoziation ...... | | 62421 | 


dings anscheinend besser, als sie es in den Petrischalen taten. Dahin 
deuten sowohl Ansaatversuche als auch Beobachtungen am Standort. 
Carex humilis dagegen scheint in verschiedenen Jahren Samen von 
sehr unterschiedlicher Keimfähigkeit hervorzubringen. Zwei 1941 ge- 
sammelte Proben, von denen insgesamt sieben Schalen angesetzt wur- 
den, ergaben im Mittel eine Keimung von 3°/o, zwei Proben von 1942, 
in fünffacher Wiederholung angesetzt, eine solche von 47°/o mit einem 
Höchstwert von 81°/o. Ansaaten bestätigten dieses Ergebnis. Hier mag 
die extrem frühe Blütezeit der Pflanze eine Rolle spielen, die fast noch 
in den Winter fällt. Von Polygonatum und Cotoneaster wurde nur je 
eine Probe angesetzt. Diese Ergebnisse müssen also noch als sehr un- 
gesichert gelten. Inula germanica endlich bringt sehr gleichmäßig 
schon äußerlich schlecht entwickelte Früchte mit geringer Keimfähig- 
keit hervor. Bei dieser Art wurde die beste Übereinstimmung zwischen 
niedriger Ausbreitungskraft und schwacher Keimfähigkeit angetroffen. 

Eine auffällige Erscheinung, welche die Jahreszeit des Keimens 
betrifft, trat bei Astragalus exscapus hervor. Am Standort wurden im 
Juli und August regelmäßig zahlreiche frischgekeimte Samen dieser 


10* 
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Pflanze gefunden, deren Keimwurzel vertrocknet war, bevor sie in den 
Boden hatte eindringen können. Andere, die bereits bewurzelt waren, 
kamen trotzdem an den trockenen Standorten um, wie wiedernolte Be- 
gehung der markierten Fundplätze zeigte. Auch in den Petrischalen 
begann Astragalus exscapus neun Tage nach dem Sammeln zu keimen, 
nachdem er drei Tage lang feucht gelegen hatte, und erreichte nach 
zwei Tagen eine Keimzahl von 33°%/o, nach weiteren neun Tagen eine 
solche von 63°/o. Gestützt noch durch die große Seltenheit halbwüchsi- 
ger Jungpflanzen am Standort, liegt deshalb die Vermutung nahe, daß 
die bereits im Frühsommer reifenden, bei Befeuchtung schnell keimen- 
den Samen mancher Trockenrasenpflanzen in unserem Sommerregen- 
klima etwa von kräftigen Gewittern bereits in einer Jahreszeit zum 
Keimen verleitet werden, in der für Keimlinge verderbliche Trocken- 
perioden noch mit. großer Sicherheit zu erwarten sind. In Gebieten, in 
denen der Regen bis zum Herbst ausbleibt, dürfte diese Gefahr nicht 
bestehen. Außer Astragalus exscapus gehören hierher Carex humilis, 
Sesleria coerulea, Pulsatilla vulgaris und pratensis, Helianthemum 
canum und apenninum, Globularia vulgaris und Inula hirta, deren 
Samen in den Petrischalen bis Anfang August zu keimen begannen. 
Das Gegenstück stellen charakteristische Arten des Mesobrometums 
dar, die mit großer Beständigkeit erst im Spätherbst oder im zeitigen 
Frühjahr nach einer Überwinterung keimten. Es sind: Bupleurum 
falcatum, Linum catharticum, Anthyllis vulneraria, Centaurea iacea, 
Coronilla varia, Ononis spinosa, Euphorbia cyparissias, Cynoglossum 
officinale und Brachypodium pinnatum sowie die der Assoziation nahe- 
stehenden Sträucher Cornus sanguinea, Prunus spinosa, Crataegus 
oxyacantha, Rosa canina und Clematis vitalba. Aber auch hier läßt 
sich keine bindende Regel aufstellen. So keimten die friihreifenden An- 
gehörigen nicht ausbreitungskräftiger Assoziationen Stipa ioannis, Iris 
aphylla und Teucrium montanum erst nach einer Überwinterung im 
Frühjahr, während die frühblühenden Arten des Mesobrometums und 
der Festuca Duvalii-Thymus serpyllum-Assoziation, Potentilla verna, 
Festuca Duvalii, Helianthemum chamaecistus, Sedum acre, Erysimum 
crepidifolium, Hieracium pilosella bereits zwischen Juni und August 
leicht und reichlich damit begannen, sobald sie befeuchtet worden 
waren. 

Beim Sammeln fielen zwischen den einzelnen Arten recht beständige 
große Unterschiede in Zahl und Beschaffenheit der Samen auf. Auch 
diese müßten bekannt sein, wenn quantitative Vorstellungen über die 
Verjüngung gebildet werden sollten. An einer Probe typischer Be- 
schaffenheit von Melica ciliata wurden in 154 Ährchen 65%. gute 
Früchte gezählt, die in ihrer gleichmäßigen Ausbildung einem land- 
wirtschaftlichen Hochzuchtsaatgut ähnelten. Die strahlend schön aus- 
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sehenden Köpfe von Carlina acaulis waren dagegen regelmäßig auf das 
gründlichste von Dipterenlarven zerfressen, die nichtzerstörten Früchte 
waren zudem meist verkümmert. 1941 und 1942 wurden insgesamt 
417 Köpfe dieser Pflanze von elf Fundorten stammend auf die Be- 
schaffenheit ihrer Früchte geprüft. 249 dieser Köpfe .enthielten über- 
haupt keine, der Rest insgesamt 8630 entwickelte und hochkeimfähige 
Früchte. Ein Carlina-Kopf umfaßt etwa 400 Blüten. Demnach waren 
in der umfangreichen Probe nur etwa 5°/o der Samenanlagen zur Reife 
gelangt. 

Als Ergebnis der Keimversuche kann zusammenfassend gesagt wer- 
den, daß, von wenigen Ausnahmen abgesehen, die im mitteldeutschen 
Grenzraum ihres Areals nicht mehr ausbreitungsfähigen Steppenheide- 
pflanzen sich hinsichtlich ihrer Samenerzeugung grundsätzlich anders 
verhalten als einige Bäume (Kiefer, Linde) an ihrer nördlichen Ver- 
breitungsgrenze, denen dort die Fähigkeit, keimfähige Samen zu bil- 
den, fast ganz verlorengegangen ist (RENVALL 1913, HERTZ 1925). 

Nahezu alle Arten wurden auch auf Gartenbeeten ausgesät. Da 
zwei Ansaaten in verschiedenen Jahren übereinstimmende Ergebnisse 
zeitigten, gibt der Versuch mit einer gewissen Sicherheit Aufschluß 
über das Verhalten der untersuchten Pflanzen unter den Bedingungen 
des gut bearbeiteten, von Mitbewerbern freien, wasser- und nährstoff- 
reichen Bodens. Die Aufzucht der krautigen Pflanzen gelang gut außer 
bei Polygonatum officinale, Inula germanica und Odontites lutea, die 
letzte unter Brachypodium pinnatum angesät. Von allen dreien wurde 
nicht ein Keimling gesehen. Schwierigkeiten bereiteten auch sämtliche 
Sträucher insofern, als sie sehr zögernd keimten. Weil über sie erst 
wenige Aufzeichnungen vorliegen, sind sie im folgenden weggelassen 
worden. 

Die Beete lagen im botanischen Garten der Universität Leipzig. Das erste 
vom Jahr 1941 war leicht beschattet, das zweite von 1942 lag ganz frei. 1941 
wurden unbestimmte Mengen, 1942 je Art 100 Samen ausgesät. Das Säen er- 
folgte unmittelbar nach dem Sammeln, es begann im Juni und endete im Spät- 
herbst. Die mitgeteilten Aufzeichnungen über die Entwicklung der Pflanzen 
stammen vom Herbst 1942 bzw. 1943. Da die Keimung zu verschiedenen Jahres- 
zeiten erfolgte, waren die Pflanzen im Augenblick der Protokollierung ungleich 
alt. Trotzdem liegt dem Versuch eine natürliche Einheitlichkeit zugrunde, da 
er bei jeder Pflanze zur Zeit ihrer Samenreife begann und am Schluß der auf 
das Ansaatjahr folgenden Vegetationsperiode endete, also den Lebensabschnitt 
zwischen zwei naturgegebenen Grenzpunkten der Jugendentwicklung umfaßte. 
Gegossen wurden die Beete nicht, das Jahr 1942 war aber den Keimlingen sehr 
günstig, weil es viele gleichmäßig verteilte Regenfälle brachte. 

Bei diesen Versuchen hoben sich aus den Sämlingen der Trocken- 
rasenpflanzen zwei große, ihrem Entwicklungsgang nach auffällig 


1 Der Monat des hauptsächlichen Keimens ist in Tabelle 2 und 3 mit an- 
gegeben. 
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unterschiedene Artengruppen heraus, die weitgehend mit den charakte- 
ristischen Artenkombinationen gewisser Gesellschaften iibereinstimm- 
ten. Die einen nutzten die giinstigen Lebensbedingungen durch unge- 
wöhnlich starkes Wachsen aus, erreichten in kurzer Zeit beträchtliche 
Größe und blühten kräftig bereits in der ersten volldurchlaufenen 
Vegetationsperiode. Außerdem wuchsen sie so zahlreich auf, daß jede 
Art ihr Beet mit einer geschlossenen Pflanzendecke überzog. Diese 
Eigenheit der Entwicklung ist kennzeichnend für die Arten der Triti- 
cum repens-Bromus inermis-Assoziation, des Mesobrometums und der 
Melica ciliata-Teucrium botrys-Assoziation. 

Die anderen wuchsen langsam, wurden nicht größer als die er- 
wachsenen Stücke am natürlichen Standort und kamen in der entspre- 
chenden Zeit überhaupt nicht oder nur ganz spärlich zum Blühen. 
Außerdem bildeten sie stets einen sehr lückigen Bestand. Dieses Ver- 
halten ist bezeichnend für die Arten der Carex humilis-Anemone pulsa- 
tilla-Assoziation, des Sesleria-Mesobrometums und der Sesleria- 
Teucrium montanum-Assoziation. Betont werden möchte, daß keine 
Kümmerformen auftraten, sondern daß der genannte Gegensatz mit 
den Worten „übernormal kräftig“ und „normal gewachsen“ aus- 
gedrückt werden muß. Auch gelangten Exemplare der meisten sich 
langsam entwickelnden Pflanzen, die aus früheren Ansaaten schon 
längere Zeit in Kultur standen, im zweiten oder dritten Sommer zum 
Blühen, so daß nicht anzunehmen ist, das Kultivieren könnte tief- 
greifende Entwicklungsstérungen hervorgerufen haben. Einige Bei- 
spiele bringen die Abb. 1 bis 3. Sie zeigen die Pflanzen allerdings in 
einem früheren Entwicklungszustand als er dem Text zugrunde liegt. 
Der Unterschied zwischen langsam- (Abb.3) und schnellwachsenden 
Arten (Abb. 1 und 2) tritt aber deutlich hervor. 

In Tabelle 2 findet sich eine Zusammenstellung der über die bisher 
genannten Assoziationen gewonnenen Ergebnisse. Für die Anordnung 
der Arten ist der Entwicklungszustand als Maßstab gewählt, den sie 
nach Ablauf der ersten volldurchlaufenen Vegetationsperiode nach der 
Keimung erreicht hatten. Der leichteren Unterscheidung halber sind 
die ausbreitungskräftigen Arten mit einem Plus-, die nichtausbreitungs- 
kräftigen mit einem Minuszeichen versehen worden. Tabelle 2 zeigt 
' durch die Verteilung dieser Zeichen den oben beschriebenen Gegensatz 
in reiner Ausbildung und mit größter Schärfe. Sie Jäßt ihn als einen 
Faktor erkennen, der innerhalb der genannten Assoziationen allgemein 
verbreitet eingreift und dessen Auswirkungen eine Nachprüfung am 
Standort verdienen. Hier mögen deshalb einige Überlegungen vorge- 
bracht werden, die in diesen Zusammenhang gehören. 


Aus der Fähigkeit, durch kräftiges Wachsen den Jugendzustand in 
kurzer Zeit zu überwinden, entstehen einer Pflanze Vorteile sowohl 
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Tabelle 2. Der Entwicklungszustand der Keimpflanzen aus- 


breitungskraftiger (+) und nichtausbreitungskräftiger (—) 
Arten am Ende der ersten volldurchlaufenen Vegetations- 
Ren. 


A. Im Garten kräjtiger, stärker verzweigt, blattreicher als erwachsene Pflanzen 
am natürlichen Standort, icht ‘geschlossen wachsend. 


I. Bereits kräftig blühend und fruchtend. 
a) Ausmaße der Pflanzen von der Größenordnung 1 m. 


+ Tr.Br. 7 Salvia pratensis | + Tr.Br. 9 Medicago falcata 
+Tr.Br. 7 Zragopogon maior | + Mes. 9 Centaurea scabiosa 
+ Tr.Br. 3 Carduus acanthoides + Mes. 10 Centawrea iacea 

+ Tr.Br. 9 Scabiosa ochroleuca "+ Mes. 3 Bupleurum falcatum 
+ Tr.Br. 10 Centaurea rhenana | 


b) AusmaBe der GrôBenordnung 50 cm. 


+ Tr.Br. 8 Bromus sterilis + Mes. 10 Origanum vulgare 

+ Tr.Br. 9 Nonnea + Mes. 10 Daucus carota 

+ Tr.Br. 9 Stachys rectus + Mes. 10: Hypericum perforatum 
+ Mes. 9 Sanguisorba minor + Mes. 11 Agrimonia eupatoria 
+ Mes. 9 Erysimum crepidi- + Mes. 10 Ononis spinosa 


olium | + Mes. 3 Pimpinella saxifraga 
c) Ausmaße der Größenordnung 25 em, Busch- oder Horstwuchs. 


+ Mes. 4 Euphorbia cyparissias | + Me.Te. 8 Melica ciliata 
+ Mes. 10 Galium verum + Me.Te.10 Teuerium botrys 
— Ca.An. 4 Geranium sanguineum 


d) Ausmaße der Größenordnung 15—25 cm, Teppichwuchs. 





+ Mes. 8 Helianthemum cha- + Mes. 3 Brunella vulgaris 
maecistus + Mes. 9 Dianthus carthusia- 

+ Mes. 7 Potentilla verna norum 

+ Mes. 9 Plantago media —Ca.An. 8 Hippocrepis comosa 

+ Mes. 9 Lotus corniculatus -—Se.Te. 8 Helianthemum apen- 

+ Mes. 10 Asperula es ninum 

+ Mes. 10 Leontodon hispi — S.Mes. 3 Viola rupestris 


II. Noch nicht blühend. 
a) Ausmaße der Größenordnung 50 cm. 


+ Tr.Br. 3 Coronilla varia | + Mes. 3 Brachypodium pin- 
+ Tr.Br. 10 Rapistrum perenne natum 

+ Tr.Br. 10 Bromus inermis | + Me.Te. 4 Echium vulgare 

+ Tr.Br. 3 Falcaria vulgaris | + Me.Te. 3 Inula conyza 


+ Tr.Br. 4 Oynoglossum officinale | 
b) Ausmaße der Größenordnung 25 cm. 


— Tr.Br. 11 Astragalus eicer 


+ Mes. 8 Koeleria pyramidata + Mes. 4 Carlina vulgaris 

+ Mes. 10 Briza media + Mes. 3 Eryngium campestre 
+ Mes. 4 Achillea méllejolium | — S.Mes. 4 Carlina acaulis 

B. Im Garten nicht üppiger als erwachsene Pflanzen am natürlichen Standort, 


sehr loc wachsend. Ausmaße 10—20 cm. 
I. Bereits normal blühend. 


+ Mes. 10 Brunella grandiflora — S.Mes. 10 Ooronilla vaginalis 
—Ca.An. 3 Anthericum ramosum | ‘ 
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F ortsetzung der Tabelle 2. 
II. Noch nicht blühend. 


+ Me.Te. 3 Vincetoxicum officinale — Ca.An.10 Filipendula hexapetala 

— Ca.An. 7 Carex humilis Ca.An. 3 Teuerium chamaedrys 

—Ca.An. 7 Pulsatilla vulgaris u li? ve An. 11 Allium fallax 

—.Ca.An. 8 Helianthemum canum | — Ca.An. 4 Iris aphylla 

— Ca.An. 8 Globularia vulgaris | — Ca.An. 4 Stipa ioannis 

— Ca.An. 9 Inula hirta | — Se.Te. 4 Teuerium montanum 

— Ca.An. 8 Carex montana —Se.Te. 4 Thalictrum minus 

— Se.Te. 7 Sesleria coerulea — Se.Te. 3 Antherieum liliago 
Erklärung der Abkürzungen: 

Tr.Br. = Triticum repens-Bromus inermis- Assoziation. 

Mes. = Mesobrometum. 

Me.Te. = Melica eiliata- Teuerium botrys-Assoziation. 


Ca.An. = Carex humilis-Anemone pulsatilla-Assoziation. 
S.Mes. = Sesleria-Mesobrometum. — 
Se.Te. = Sesleria coerulea- Teuerium montanum-Assoziation. 


Die Zahlen hinter den Assoziationsnamen geben den Monat der haupt- 
sächlichen Keimung an. 7—11 liegen im Ansaatjahr, 3 und 4 im folgenden 
Frühjahr (Erntejahr). 


nach innen als auch nach außen: Sie vermag die jugendliche Schwäche 
schnell zu überwinden, die allen Keimlingen anhaftet. Sie vermag einen 
freien Platz binnen kurzem so auszufüllen, daß andere sich nicht mehr 
leicht ansiedeln können. Sie vermag endlich, durch das frühe Eintreten 
der Blütenreife mit ihren eigenen Nachkommen frühzeitig nochmals 
neuen Raum zu erobern. Es müßte freilich noch geprüft werden, in- 
wieweit Gelegenheit besteht, eine in dieser Richtung im Garten gezeigte 
Überlegenheit auch an den freien Standorten wirksam werden zu 
lassen. Sehr wahrscheinlich wird diese Gelegenheit in solchen Jahren 
gegeben sein, in denen reichliche, gleichmäßig verteilte Niederschläge 
die sommerliche Trockenstarre der Steppenheide mildern. Ob sich das 
Blatt in besonders trockenen Jahren wendet, muß freilich offengelassen 
werden. Beobachtungen am Standort machen es aber wahrscheinlich, 
daß große Trockenheit allen jungen Keimlingen verderblich wird. Eine 
andere Gelegenheit, überdurchschnittlich gute Wachstumsbedingungen 
anzutreffen, ergibt sich aus der Beschaffenheit der für die Neubesied- 
lung offenstehenden Flächen. Diese haben als Weinberge, Obstgärten, 
Hochäcker ehemals eine gewisse, wenn auch nicht gerade gute Pflege 
erfahren. Deshalb wird ihr Boden in den ersten Jahren der Neu- 
besiedlung noch nährstoffreicher sein als der Boden unberührter Trok- 
kenrasen. Altes Kulturland der Muschelkalkhochflächen besitzt außer- 
dem meist eine verhältnismäßig tiefgründige, durch Steineablesen und 
Herbeitragen von Erde noch vermehrte Feinerdeschicht, die auf die 
Wasserversorgung günstig einwirkt. Und endlich fehlt ihm in den 
ersten Jahren der dichte Bewuchs perennierender Mitbewerber, die im 
alten Rasen jedes Stückchen Boden dicht durchwurzeln. Somit liegt es 
10a 
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überhaupt nahe, in den Brachflächen gegenüber unberührten Rasen- 
standorten Ähnlichkeiten mit Gartenbeeten zu sehen und die im Garten 
gewonnenen Ergebnisse auch auf sie zu übertragen. In Übereinstim- 
mung mit diesen Überlegungen stehen Beobachtungen am Standort. 
So wird als besonderes Merkmal der Brachflächen des Untersuchungs- 
gebietes von KRAUSE (1940) die Fähigkeit bezeichnet, massenwiichsige 
Pflanzen hervorzubringen: Hypericum perforatum-Pflanzen aus einem 
Brachfeld wiesen ein zehnmal so hohes Trockengewicht auf als soiche 
aus einem wenige Meter entfernten Trockenrasen, in dem das Feld ein- 
gesprengt lag. Auch LınkoLA (1936) weist auf das übernormal rasche 
Wachsen von Wiesenpflanzenkeimlingen in geschälten Rasenteilen hin. 
Demnach würde dem Mesobrometum gegenüber der Carex humilis- 
Anemone pulsatilla-Assoziation im Konkurrenzkampf um die Erobe- 
rung von Brachland eine Bevorzugung dadurch entstehen, daß die 
Jungpflanzen des Mesobrometums weit schneller erstarken als die der 
Carex humilis-Assoziation. 

Weniger eindeutig bieten sich die Ergebnisse dar, die über die 
Arten der Festuca-Assoziationen gewonnen wurden, die in Tabelle 3 
vereinigt sind. So keimten Astragalus excapus, Aster linosyris und 
Seseli hippomorathrum schnell und reichlich, wuchsen auf den Beeten 
in kurzer Zeit zu beträchtlicher Größe heran, bildeten einen geschlos- 
senen Bestand und blühten zum Teil früh und stark. Trotzdem ge- 
hören sie zu den seltensten, sich am meisten zurückhaltenden Arten 
des Untersuchungsgebietes. Mit einigen Einschränkungen gilt das 
gleiche von Silene otites, Alyssum montanum und Oxytropis pilosa. 
Bei diesen Arten müssen noch nicht erfaßte Kräfte wirksam sein, die 
eine starke Ausbreitung verhindern. Bei Aster und Seseli gab aller- 
dings der Gartenversuch bereits Hinweise auf die Lösung des Wider- 
spruchs. Diese beiden machten auf dem Beet trotz ihrer Größe einen 
ungesunden Eindruck. Seseli sah weich, aufgelöst und schwammig aus 
im Gegensatz zu den harten, gedrungenen Pflanzen des natürlichen 
Standortes, und die überaus üppigen Asterpflanzen fielen noch während 
des Blühens um wie ein mit Stickstoff überdüngtes Haferfeld. Bei 
‘ diesen Arten führten offenbar die Bedingungen der Kultivierung zu 
einer Störung in der Harmonie des Baues, die den schnellen Größen- 
gewinn nicht zu einem Gewinn an Lebenstüchtigkeit werden ließ. An 
dieser Stelle muß auch Helianthemum apenninum aus Tabelle 2 genannt 
werden, dessen Jugendentwicklung im Garten genau so kraftvoll und 
schnell ablief wie die von Helianthemum chamaeeistus, das aber diesem 
an Ausbreitungskraft bedeutend nachsteht. Die Tabellen zeigen noch 
einige ähnliche Ausnahmen (vgl. hierzu Abb. 4, S. 147). 

So ergibt sich, daß die beschriebene Beziehung zwischen der Schnel- 
ligkeit des Jugendwachstums und der Ausbreitungskraft der Arten für 














Uber Keimung und das Jugendwachstum usw. 151 


Tabelle 3. Der Entwicklungszustand der Keimpflanzen aus- 
breitungskraftiger (+) und nichtausbreitungskraftiger (—) 
Arten am Ende der ersten volldurchlaufenen Vegetations- 
a 
A. Im Garten kräftiger, stärker ver. , blattreicher als erwachsene Pflanzen 
am natürlichen Standort, dicht geschlossen wachsend. 


I. Bereits kräftig blühend. 
a) Ausmaße der Pflanzen von der Größenordnung 50 cm. 


— Fe.St. 7 Astragalus exscapus | — Fe.St. 11 Aster linosyris 

, b) Ausmaße der Größenordnung 25 cm, Busch- oder Horstwuchs. 
+ Fe.St. 7 Festuca valesiaca | —Fe.St. 9 Asperula glauca 
+ Fe.Th. 7 Festuea Duvalii | —Fe.St. 8 Ozxytropis pilosa 


| — Fe.St. 10 Phlewm Boehmeri 
ec) Ausmaße der Größenordnung 25 em, Teppichwuchs. 





+ Fe.Th. 9 Sedum acre | —Fe.8t. 7 Alyssum montanum 
+ Fe.Th. 7 Hieracium pilosella |—Fe.St. 8 Silene otites 

+ Fe.Th. 3 Veronica spicata — Fe.St. 9 .Verb ph 

+ Fe.Th. 3 Thymus serpyllum | 


II. Noch nicht blühend. 
a) Ausmaße der Größenordnung 50 cm. 
— Fe.St. 10 Seseli hippomarathrum 
b) Ausmaße der Größenordnung 25 em. 
— Fe.St. 10 Stipa capillata 





B. Im Garten nicht üppiger als erwachsene Pflanzen am natürlichen Standort, 
sehr locker wachsend. Ausmaße 10—20 cm. 


I. Bereits normal blühend. 
— Fe.St. 10 Hypericum elegans 


II. Noch nicht blühend. 
—Fe.St. 10 Adonis vernalis | —Fe.St. 10 Scabiosa canescens 


FOE PNET TEE ET Ws I IRI 
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Erklärung der Abkürzungen: 
Fe.St. — Festuca valesiaca-Stipa capillata- Assoziation. 
Fe. Th. — Festuca Duvalii- Thymus serpyllum-Assoziation, sonst vgl. Tab. 2. 


lena 


N 


um 


die untersuchten Assoziationen wohl als grundlegend, aber nicht als 
allein wirksam betrachtet werden darf. Ganz besonders die Beobach- 
tung der Keimlinge am natürlichen Standort gab vielseitige Hinweise 
auf das Bestehen zusätzlicher Ursachenverknüpfungen, die zu ihr 
hinzutreten, sie überlagern, verändern oder auch ganz zur Seite schie- 
ben mögen. Davon zu schreiben, würde WERE mehr ein Programm 
als ein Ergebnis bringen. 

Die hier vorgebrachten, an Reinsaaten einzelner Arten gewonnenen 
Ergebnisse bestätigten sich an Mischsaaten, die jeweils eine Assozia- 
tion auf einem Beet vereinigten. Nach einem Jahre stand das Meso- 
brometum als ein etwa meterhoher, sehr dicht verflochtener, grober, gut 
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gemischter Rasen. Einige Arten waren unterdriiekt, die meisten aber 
hielten sich robust die Waage in einem hart erscheinenden Konkurrenz- 
kampf. Ganz als das Gegenteil bot sich die Carex humilis- Anemone 
‚pulsatilla-Assoziation dar. Sie bildete einen wenige Zentimeter hohen, 
feingewirkten Teppich, in dem die Mehrzahl der angesäten Arten nie- 
drige, kleine bis winzige, aber gut aussehende Exemplare ausgebildet 
hatte, die von den hochstrebenden, aber: um so schmäleren Stücken 
einiger Arten, wie Stipa ioannis, Allium fallax, Anthericum ramosum, 
Iris aphylla überragt waren. Hier waren die auf den Nachbarn ver- 
drängend wirkenden platzergreifenden Kräfte viel geringer als im 
Mesobrometum. Einzig Salvia pratensis, von der einige Stücke vor- 
handen waren, wuchs über alle hinweg und hätte voraussichtlich die 
ganze Gesellschaft unterdrückt, wenn sie nicht entfernt worden wäre. 
In der Festuca valesiaca-Stipa capillata-Assoziation und der Sesleria- 
Teucrium montanum-Assoziation endlich ergab sich ein sehr einseitiges 
Vorherrschen weniger Arten (Festuca valesiaca, Verbascum phoeni- 
ceum bzw. Heliarthemum apenninum und Carlina acaulis), das noch 
keine eigentliche Gesellschaftsbildung zuließ. 


Zusammenfassung. 


An Keim- und Kulturversuchen wurde untersucht, ob die spezi- 
fische Ausbreitungskraft einiger Trockenrasenassoziationen ihre Ur- 
sache in besonderen Verhältnissen des Jugendzustandes der beteiligten 
Pflanzen hat. Die Keimfähigkeit der Samen erwies sich im Assozia- 
tionsdurchschnitt als einheitlich. In jeder Gesellschaft fielen aber 
einige Arten nach beiden Seiten hin aus dem Rahmen des Mittelmaßes. 
Dagegen zeigten die Angehörigen ausbreitungskräftiger Gesellschaften 
die Fähigkeit, die günstigen Lebensbedingungen der Gartenkultur 
durch rasches, kräftiges Wachsen und frühes Blühen auszunutzen, 
während die Arten nichtausbreitungskräftiger Gesellschaften ihre lang- 
same, spätreifende Entwicklung beibehielten. Hierin wird eine Er- 
klärung für die Tatsache erblickt, daß manche Trockenrasengesell- 
schaften schnell und sicher, andere nur zögernd in offenstehendes 
Brachland eindringen, in dem ähnlich wie im Gartenbeet die Voraus- 
setzungen für besonders üppiges Wachstum gegeben sind. Neben die- 
ser grundlegenden Beziehung wurden zahlreiche Abweichungen an- 
getroffen, welche zeigen, daß noch andere Faktoren mitwirken, so daß 
bei der kausalanalytischen Untersuchung der Pflanzengesellschaften 
auch Einzelarten, nicht nur Artengruppen besondere Beachtung er- 
fordern. 


Diese Arbeit hätte nicht ohne die unermüdliche, tatkräftige Mithilfe 
meiner Frau abgeschlossen werden können, die während meiner Ab- 
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wesenheit Samen sammelte, Protokoll führte und die Beete in Ordnung 
hielt. 
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OBER DIE F ACHVERHALTNISSE DER FRUCHTE VON 
CORNUS L. UND VERWANDTER GATTUNGEN!. 
Von 
FRANZ KIRCHHEIMER. 
Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 22. März 1944.) 


Das Gynaezeum der Cornus-Arten gilt allgemein als dimer und 
zweifächerig. Aus ihm reift die Steinfrucht, deren hartes Endokarp 
zwei einsamige Fächer enthält. Diese Darstellung der Fachverhält- 
nisse findet sich auch in der von WANGERIN (1910, S.43—92) ver- 
öffentlichten Monographie der Gattung. Das Vorkommen abweichend 
gebauter Früchte ist aber nach den von mir gesammelten Angaben des 
Schrifttums nicht unbeachtet geblieben (1938 a, S. 6/7). So fanden sich 
bei Ziersträuchern der Cornus sanguinea L. Blüten mit einem drei- bis 
siebenfächerigen Gynaezeum. Dreifächerige Steinkerne sind von Wild- 
pflanzen verschiedener Arten bekannt, z.B. der Cornus mas L. Ferner 
sei bemerkt, daß auch LE MAOUT und DECAISNE (1876, S. 269) für Cornus 
einen mitunter dreifächerigen Fruchtknoten erwähnen. Eine entspre- 
chende. Angabe enthält die von FAURE (1924, S. 124) verfaßte Schrift 
über die Cornaceen. Auf das Vorkommen zweifächerig angelegter, 
aber durch teilweisen Abort einfächeriger Steinkerne wird ebenfalls 
hingewiesen. Dagegen sind von Cornus keine aus einem monomeren 
Gynaezeum gereiften einfächerigen Früchte bekannt. Nakaı (1927, 
S.68) hat zwar für die zu einer besonderen Gattung Cynorylon Ra- 
FINESQUE vereinigten Arten ein- und zweifächerige Steinkerne erwähnt. 
Jedoch läßt seine Angabe nicht erkennen, ob die Einfächerigkeit auf 
einer gelegentlichen Monomerie der Frucht beruht oder durch den teil- 
weisen Abort des zweifächerig angelegten dimeren Gynaezeums be- 
dingt wurde. , 

Bei meinen Untersuchungen iiber den Bau der Friichte der in Mittel- 
europa angepflanzten ostasiatischen Laubgehölze hat sich ergeben, daß 
Cornus officinalis SIEBOLD und_ZuccaRini regelmäßig einfächerige 
Steinkzrne entwickelt. Der mit Rücksicht auf die verbreitete Kenntnis 
der Gattung bemerkenswerte Befund veranlaßte eingehende Erhebungen 
über die Fachverhältnisse der Früchte von dieser Art und der ihr nahe 


1 Mitteilung aus dem Laboratorium Freitag zu Bodman (Bodensee). 
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verwandten Cornus mas. Bei anderen, in der Regel durch die Mono- 
merie des Gynaezeums bezeichneten Gattungen der Cornaceen konnte 
das gelegentliche Vorkommen mehrfächeriger Steinkeme . festgestellt 
werden. In dieser Hinsicht sind Mastixia BLUME und Nyssa L. beson- 
ders wichtig, da die Ablagerungen der erdgeschichtlichen Vergangen- 
heit viele Reste mehrfächeriger Formen aus ihrer Verwandtschaft ge- 
liefert haben. Ferner hat nach dem Zeugnis anderer Fossilien eine mit 


Cornus verwandte erloschene Gattung regelmäßig mehr als zweifäche- 


rige Früchte entwickelt. So können die Darlegungen über die beson- 
deren Fachverhältnisse bei den erwähnten heutigen Cornaceer durch 
eine vergleichende Betrachtung von Fruchtfunden aus den Alagerun- 
gen der erdgeschichtlichen Vergangenheit ergänzt werden. 


I. Rezente Cornaceen. 
a) Cornoideen. 


Cornus mas und C. officinalis sind die bekanntesten Arten der als Macro- 
carpium SPACH beschriebenen Untergattung. Sie wurde von NAKAI (1909, 
S.38) zum Rang einer besonderen Gattung erhoben, ohne daß man seine An- 
sicht allgemein anerkannt hat. Von den beiden Arten ist Cornus mas in Mittel- 
und Südeuropa sowie Teilen Westasiens heimisch. Cornus officinalis stammt 
nach NAKAI (1927, S. 74/75) aus Korea und wurde 1722 in Japan eingeführt. 
Heute ist das strauchige oder zu einem kleinen Baum entwickelte Gewächs da- 
selbst iiberall angepflanzt und kann als eingebürgert gelten. Diese Art unter- 
scheidet sich von der nahestehenden Cornus mas besonders durch das spätere 
Erscheinen der Blüten und die Beschaffenheit der Blätter, deren braun be- 
haarte untere Nervenwinkel ein bezeichnendes Merkmal der ostasiatischen 
Form liefern. In den europäischen Gärten ist Cornus officinalis nur selten 
anzutreffen. 


Nähere Angaben über den Bau der Steinkerne von Cornus mas und 
C. officinalis sind im Schrifttum nicht enthalten, obwohl selbst ihre 
äußere Beschaffenheit.eine Trennung der Arten ermöglicht. Die heimi- 
sche Pflanze reift 9—20 mm lange und 6,5—16 mm breite rote Früchte. 
Ihre harten Steinkerne sind 8—14 mm lang, 3,6—7 mm dick, zum ge- 
rundeten oder spitzigen Grund verjüngt, an der Spitze weniger ver- 
schmälert, stumpf, oft etwas abgeflacht und mit einer mehr oder weni- 
ger entwickelten Grube versehen. Die gelbe oder braune Schale zeigt 
eine bestimmte Zahl von der Spitze ausgehender, in der unteren Hälfte 
verschwindender heller Kanten. Sie begrenzen die am Rücken der 
Fächer liegenden Keimklappen, die sich an der Spitze lösen, ihnen 
folgen und als längliche Zungen bis in das untere Drittel der Stein- 
kerne reichen. Bei den überwiegenden Steinkernen mit zwei Fächern 
sind: vier Kanten vorhanden. Dreifächerige Stücke zeigen sechs dieser 
Gebilde. Das Äußere der nur vereinzelt vorkommenden einfächeri- 
gen Kerne wird durch zwei Leisten bezeichnet. Der Abstand der Kan- 
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ten verweist bei den zwei- und dreifiicherigen Steinkernen auf die 
gleichartige oder verschiedene Entwicklung der Fächer. Die Zahl der 
in der Anlage vorhandenen Fächer wurde für Steinkerne von Pflanzen 
verschiedener Vorkommen mit folgendem Ergebnis bestimmt (Ta- 
belle 1): 











Tabelle 1., 
Standort Gesamtzahl | Einfächerig |Zweifächerig Dreifächerig 
| | l 
Botanischer Garten Darmstadt ... 638 2 586 | 50 
Prinz-Emils-Garten Darmstadt .... 212 1 204 | 7 
Stadtgarten Schwäbisch-Gmünd... 215 1 199 | 15 
SchloBgarten Bodman............ 200 3 187 | 10 
Liebig-Anlage GieBen ............ 65 — 59 | 6 


Die Fächer sind häufig ungleich entwickelt und nicht selten er- 
scheinen die Steinkerne durch Abort einfächerig. Jedoch läßt sich auch 
bei solchen Stücken die mehrfächerige Anlage aus den Spuren der 
fehlgeschlagenen Fächer erschließen. SCHNEIDER (1912, Abb. 300 f) 
hat ein durch Abort einfächeriges Endokarp dieser Beschaffenheit ab- 
gebildet. Die große Mehrzahl der Steinkerne ist zweifächerig, da drei- 
fächerige Steinkerne im Mittel nur mit etwa 7°/o vertreten sind. Ein- 
fächerig angelegte, von einem monokarpidischen Gynaezeum stam- 
mende Steinkerne sind bei ihrer Seltenheit als abnorm aufzufassen. 
Der durch Heat (1926, Abb. 2593 h) veranschaulichte Fruchtquerschnitt 
zeigt ein einfächeriges Endokarp, ohne daß auf seine Besonderheit hin- 
gewiesen ist. Die dreifächerigen Steinkerne werden von den verschie- 
denen Pflanzen nicht in gleicher Menge entwickelt, da ihr Anteil zwi- 
schen 3%, und fast 13% schwankt. Dagegen dürfte sich das Verhältnis 
zwischen den zwei- und dreifächerigen Früchten im Verlaufe ihrer 
Reife nur unwesentlich verändern. Einen Hinweis auf diese Sachlage 
erteilt die Analyse der von einem im Botanischen Garten zu Darmstadt 
gedeihenden Strauch geernteten jungen Früchte verschiedenen Alters 
(Tabelle 2): 











Tabelle 2. 
Datum Gesamtzahl Einfächerig Zweifächerig, Dreifächerig ioe ot 
y | | | 
15. Mai 1943....... 178 ar. | 165 | 11 5— 7 mm 
8. Juni 1943....... 168 — | 182 | 16 | 8-16 ,, 
2. Juli 1943....... 293 | 1 269 =| 23 10—18 ,, 


Eine mindere Lebensfähigkeit der einfächerigen Früchte ist nicht 
ersichtlich, da bei der verschwindend geringen Zahl ihr Auffinden vom 
Zufall abhängt. Durch die Abb. 1 a bis c werden ein- bis dreifächerige 
Steinkerne der Cornus mas veranschaulicht. Nicht selten finden sich 
„Doppelfrüchte“, die auch nach den von PENZIG (1921, 8.434) ge- 
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sammelten Angaben bei dieser Art häufig vorkommen. Sie zeigen an 
der Spitze zwei getrennte oder nur mit den Rändern vereinigte Diskus- 
flächen. Solche Früchte enthalten zwei an der Kontaktstelle abge- 
flachte Steine, die zweifächerig sind und fast stets verschiedene Größe 
besitzen (Abb.1e). 

Die Früchte der Cornus officinalis reifen in Mitteleuropa gewöhn- 
lich etwa zwei Monate später als die der heimischen Art. 1943 waren 
sie bei dem im Botanischen Garten zu Darmstadt angepflanzten Strauch 





b d 6 


Abb. 1. Cornus mas L. (Botan. Garten Darmstadt). a Steinkern mit zwei ungefähr gleichartig ent. 
wickelten Fächern. b zweifächerig angelegter Steinkern mit einem unfruchtbaren Fach. e Steinkern 
mit drei ungefäur gleichartig entwickelten Fächern. d einfächerig angelegter Steinkern. e am Kontakt 
abgeflachte zweifiicherige Steinkerne aus einer ,,Doppelfrucht mit zwei genäherten Diskusflächen. 
Die Querschnitte des Endokarps zeigen rundliche Sekretlücken von geringerer Größe als bei Cornus 
offieinalis (Abb. 2). — Etwa 5mal vergröße rt. 
erst Mitte Oktober scharlachrot verfärbt. Dagegen hat Cornus mas 
daselbst schon gegen Ende August reife Früchte getragen. Der Unter- 
schied in der Blütezeit der beiden Arten beträgt etwa einen Monat, so 
daß die Fruchtreife der Cornus officinalis wesentlich langsamer er- 
folgt. Für ihre 11—18mm langen Früchte wurde eine Breite von 
6—11,5 mm bestimmt. Sie unterscheiden sich von den Früchten der 
heimischen Art bei ungefähr gleicher Größe durch den etwas gerin- 
geren Durchmesser. Fast sämtliche Steinkerne der Cornus officinalis 
zeigen nur zwei Kanten. An ihrer Spitze fehlt die bei dem Endokarp 
von Cornus mas in der Regel vorhandene seichte Grube. Die in Europa 
gereiften Steinkerne sind 9—14 mm lang und 4—7 mm dick. Aus Japan 
vorliegende Steinkerne besitzen eine Länge von 11—16 mm und zeigen 
5—7 mm Durchmesser. Die Analyse der Fachverhältnisse hatte bei 
den Früchten verschiedener Standorte folgendes Ergebnis (Tabelle 3): 


Planta Bd. 34. 11 
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Tabelle 3. 
Herkunft Gesamtzahl | Einfächerig |Zweifächerig| Dreifächerig 
Japan (Nagasaki)................ 23 22 | 1 — 
Botanischer Garten Darmstadt ... 1817 were... | 46 — 
Botanischer Garten Berlin-Dahlem . 152 144 8 | — 


Nach diesem Befund sind die Steinkerne der Cornus officinalis im 
Gegensatz zu den anderen Arten der Gattung fast sämtlich einfächerig. 
Die Untersuchung der Blüten und von jungen Früchten verschiedenen 
Reifegrades lieferte den Beweis, daß fast stets ein monomeres Gynae- 
zeum entwickelt wird und die Einfächerigkeit nicht auf dem Abort 
eines Karpells beruht. Zweifächerige Steinkerne sind mit weniger als 
3°/o an der gezählten Menge beteiligt. Auch für Cornus officinalis 
wurde die Entwicklung des Verhältnisses zwischen den Steinkernen 
verschiedener Fachzahl während der Fruchtreife verfolgt. Die an dem 
Behang des im Botanischen Garten zu Darmstadt vorhandenen, etwa 
50jährigen Strauches vorgenommene Erhebung hatte das folgende Er- 
gebnis (Tabelle 4): 











Tabelle 4. 
Datum Gesamtzahl | Einfächerig | Zweifächerig | Größe der Früchte 
15. Mai 1943 ...... 115 112 3 | 3— 7mm 
8. Juni 1943 ...... 160 157 3 5—10 „ 
2. Juli 1943 ...... 382 370 12 { 7—13 ,, 
12. Aug. 1943 ...... 738 721 17 9—15 ,, 
12. Okt. 1943 ...... 422 411 | 11 | 11—16 ,, 


Die Tabelle 4 zeigt in Ubereinstimmung mit dem fiir Cornus mas 
erwähnten Befund, daß der Anteil der Steinkerne mit einem zusätz- 
lichen Fach im Verlaufe der Fruchtreife nicht zurückgeht. Auch bei 
Cornus officinalis liefert die Zahl der Kanten einen Hinweis auf die 
Fachverhältnisse. So zeigen ihre Steinkerne mit Ausnahme der weni- 
gen zweifächerigen Stücke lediglich zwei Kanten, unterscheiden sich 
demnach schon äußerlich von den gewöhnlichen Steinen der heimischen 
Art. Die von ihr regelmäßig in nicht unerhebiicher Zahl ausgebildeten 
dreifächerigen Steinkerne wurden bei Cornus officinalis vermißt, so 
daß ihr die Fähigkeit zur Entwicklung eines trimeren Gynaezeums 
offenbar fehlt. Ob sich auch bei anderen Cornus-Arten in Überein- 
stimmung mit C. mas gelegentlich ein monomeres Gynaezeum findet, 
ist mir nicht bekannt. Nach Faure (1924, S.144) soll die in Ostasien 
heimische Cornus kousa BUERGER mitunter durch Abort einfächerige 
Steinkerne ausbilden. Seine Abb. 28,, veranschaulicht den Querschnitt 
einer Frucht dieser Art und läßt vermuten, daß der betreffende Stein- 
kern einfächerig angelegt war und nicht in der bei Cornus verbreiteten 
Form ein zweites fehlgeschlagenes Fach enthalten hat. Auf die als 
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Benthamia japonica SIEBOLD & ZuccaRINi bekannte Pflanze dürfte sich 
auch die Bemerkung Nakats über das Vorkommen einfächeriger Cyno- 
xzylon-Steinkerne beziehen. 

SIEBOLD & ZUCCARINI (1835, S.100) erwähnen in der ersten Be- 
schreibung für Cornus officinalis einen zweifächerigen Fruchtknoten, 





£ 7 


Abb. 2. Cornus officinalis SIEBOLD & ZUCCARINI (a—g Botan. Garten Darmstadt, Ah, i Nagasaki). 
a, b einfächerig angelegte Steinkerne. c—e, i zweifächerig angelegte Steinkerne (d zeigt ein zweisamiges 
Fach; bei e und ¢ ist ein Fach fehlgeschlagen). /, g durch Verwachsung zwei- bzw. dreifächerige Stein- 
kerne aus ,,Doppelfriichten“ mit einem Diskus. Die Querschnitte des Endokarps zeigen größere und 
mehr genäherte rundliche Sekretlücken als bei Cornus mas (Abb. 1). — Etwa 5mal vergrößert. 


der einen durch Abort häufig einfächerigen Steinkern liefern soll. Die 
Abb.5 ihrer Tafel 50 zeigt den Längsschnitt eines zweifächerigen 
Gynaezeums. Dagegen veranschaulicht die Abb. 7 einen Steinkern, der 
in der Anlage einfächerig gewesen sein muß. Trotzdem ist das regel- 
mäßige Vorkommen solcher Sieinkerne bei Cornus officinalis und der 
durch (diese Eigenschaft bedingte Unterschied gegenüber der als be- 
sonders nahestehend betrachteten C. mas von den Autoren übersehen 
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worden. Nach den neuen Befunden muß die Diagnose der Gattung 
durch den Hinweis auf die für eine Art nachgewiesene regelmäßige 
Monomerie des Gynazeums ergänzt werden. Die Abb. 2 zeigt ein- und 
zweifächerige Steinkerne dieser bemerkenswerten Form. 


Hizz (1933, S.879 und Abb.5) hat sich mit der Dehiszenz des Endokarps 
von Cornus officinalis beschäftigt. Sie erfolgt in der für alle Arten der Gattung 
bezeichnenden Weise an der Rückenseite der Fächer durch besondere Keim- 
klappen. Diese Gebilde lösen sich von der Spitze des Steinkerns und reichen 
bis in seine untere Hälfte. Nicht bemerkt wurde die Bedeutung der Längs- 
kanten als Anzeichen für die Lage der Keimklappen und diesen Vorgang. 
Ferner erfolgt kein Hinweis auf die Tatsache, daß bei Cornus officinalis fast 
sämtliche Steinkerne nur ein Fach enthalten. Der abgebildete Steinkern ist 
zwar zweifächerig, könnte aber nach der Beschaffenheit der Spitze zu der ost- 
asiatischen, Art gehören. Die Möglichkeit einer irrtümlichen Verwendung von 
Steinkernen der Cornus mas für die HıLıschen Keimversuche läßt sich aber 
nicht ausschließen. HEGr (1926, Abb. 2593 k und !) hat die klappige Dehiszenz 
des Endokarps dieser Art dargestellt. 


Eine bemerkenswerte weitere Eigenschaft der Cornus officinalis 
sind die großen Sekretlücken ihres Endokarps. Sie entsprechen den bei 
der heimischen Art entwickelten Gebilden, mit denen sich besonders 
SERTORIUS (1893, S.561) beschäftigt hat. Nach seinen Angaben be- 
sitzen sie bis nahezu 1mm Durchmesser und enthalten ein braunes, 
harzartiges Sekret, das teilweise wasserlöslich ist. GRIEBEL (1917, 
S. 233—235) gibt die Größe der harzführenden Hohlräume des Endo- 
karps der Cornus mas mit nur 0,5 mm an. Auf das Vorkommen solcher 
Sekretlücken bei Cornus officinalis hat nur FAURE (1924, S. 144 und 
177) hingewiesen. Die durch seine Abb. 27 dargestellten Querschnitte 
des Perikarps dieser Art und von Cornus mas lassen die großen Hohl- 
räume deutlich erkennen. Solche Sekretlücken fand ich auch bei Cornus 
Volkensii Harms, der einzigen Art der durch die Diözie der Blüten 
ausgezeichneten, mit Macrocarpium nahe verwandten Untergattung 
Afrocrania Harms? Eine mir vorliegende Frucht vom Ruwenzoriberg 
in Ostafrika ist ungefähr eiförmig gestaltet, 9 mm lang, etwa 5 mm breit, 
am Grunde gerundet, zur Spitze verjüngt und mit einem kleinen Diskus 
versehen. Der offenbar nicht völlig ausgereifte Steinkern zeigt vier 
von der Spitze herablaufende schwache Leisten. Die gestreckten Keim- 
klappen der beiden Fächer sind durch ein ihnen folgendes Trennungs- 
gewebe gegen die seitlichen, eingemuldeten Teile des Endokarps ab- 
gegrenzt. Aus der Abb.3 a läßt sich die in der für Cornus bezeichnen- 
den Weise an der Spitze beginnende Ablösung dieser zungenförmigen 
Gebilde erkennen. Die Befunde über das Auftreten der Sekretlücken 

? Nach MEEHAN (1893, S.376) zeigen sich auch bei Cornus canadensis L. 
aus der Untergattung Arctocrania ENDLICHER männlich oder weiblich 
blühende Pflanzen (vgl. PENzIG 1921, S. 433). 
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im Endokarp von Cornus Volkensii und der beiden Macrocarpium- 
Arten sind zu der nachstehenden Tabelle 5 vereinigt. 


Tabelle 5. 





lücken 





Sekret- Cornus thas |” Ceres offteinatie | Cornus Volkensii 
| 
| + kugelig, stellen- 


Gestalt | + kugelig, selte- + kugelig, seltener et- 





ner etwas ge- was gestreckt | weise unregel- 
streckt | | mäßig 
Lage | zerstreut bis ge- | genähert und gewöhn- | zerstreut bis genä- 
nähert; in der | lich nur durch dünne | hert und ver- 
Scheidewand | Spangen des Endo- | schmolzen; den 
spärlich | karps getrennt; bei | Rücken und die 
|  zweifächerigen Stein- | Seiten der Fächer 
kernen ist die Schei- | umgebend 
| dewand von ihnen | 
| durchsetzt | 
Größe | 30—900 u | 80—1400 u | 20—470 u 


Nach dieser Übersicht besitzt Cornus officinalis die gréBten Sekret- 
liicken. Sie erteilen dem Endokarp eine kavernése Struktur, die beson- 
ders bei den in Japan gereiften Früchten auffällt. Viele Steinkerne 





Abb. 3. Cornus Volkensii HARMS (Ruwenzori). — Etwa 7mal vergrößert. 
a Spitze des Steinkerns mit den sich vom Rücken der beiden Fächer ablösenden Keimklappen. 
b der Querschnitt zeigt die im Endokarp befindlichen Sekretlücken. 


lassen die der Oberfläche genäherten großen Sekretlücken schon äußer- 
lich an den durchscheinenden Stellen der zerbrechlichen Wand erken- 
nen. Der auf ihrer Entwicklung beruhende Unterschied gegenüber den 
Steinkernen der Cornus mas ergibt sich aus dem Vergleich der Abb. 1 
und 2. Das Vorkommen entsprechender, aber kleinerer Sekretlücken 
im Endokarp der Cornus Volkensii wurde nicht erwähnt, obwohl 
WANGERIN (1910, S. 76/77) sie zeichnerisch dargestellt hat (Abb. 19 
j und k). Die Abb.3 b zeigt diese Elemente und ihre Verteilung im 
Endokarp der einzigen afrikanischen Art der Gattung. Nähere An- 
gaben über die stoffliche Beschaffenheit des harzartigen Stoffes der 
beiden Macrocarpium-Formen sind mir unbekannt. In den lufttrocke- 
nen Steinkernen der Cornus officinalis bildet das Sekret bräunliche 
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durchscheinende Körnchen und läft sich aus den Hohlräumen der 
Wand entfernen. Unter den Cornaceen zeigt nur das Endokarp der von 
mir als Retinomastixia beschriebenen erloschenen Mastixioideen-Gat- 
tung eine mengenmäßig und nach der Herkunft vergleichbare Produk- 
tion harzartigen Stoffes (1938 b, S. 350—352). 

Auch bei Cornus officinalis finden sich die für C. mas erwähnten 
„Doppelfrüchte“. Die mit zwei Diskusnarben versehenen Früchte der 
ostasiatischen Art enthalten ebenfalls zwei getrennte, oft verschieden 
entwickelte, aber in der Regel einfächerige Steinkerne. Andere „Doppel- 
friichte“ der Cornus officinalis zeigen lediglich einen Diskus. In diesem 
Fall findet sich nur ein Stein, der mit einer tiefen Längsfurche ver- 
sehen ist und aus zwei an der Stelle des Kontaktes verbundenen ein- 
fächerigen Kernen besteht. Manche „Doppelfrüchte“ enthalten ein drei- 
fächeriges Endokarp mit zwei Längsfurchen, die seine Herkunft von 
den Anlagen dreier Steinkerne anzeigen. Durch die Abb. 2 f und g 
werden solche abweichenden Formen veranschaulicht. 


b) Mastixioideen. 


Die einzige lebende Gattung dieser Unterfamilie der Cornaceen be- 
sitzt ein monomeres Gynaezeum. WANGERIN (1906, S. 42) erwähnt für 
Mastizia das gelegentliche Vorkommen zweilappiger Narben, die viel- 
leicht zu deh aus zwei Karpellen bestehenden Fruchtknoten gehört 
haben. Mir ist aber nur ein zweifächeriger Steinkern der Mastixia tri- 
chotoma BLUME bekanntgeworden (1938 a, S. 5). Weitere Beiträge 
zur Kenntnis der Fachverhältnisse von Mastixia lassen sich nicht 
liefern, da in der Folgezeit kein neues Material dieser auf Siidasien 
beschränkten Gattung nach Europa gelangt ist. 


c) Nyssoideen. 


Von den Gattungen dieser nicht selten den Myrtifloren zugewiese- 
nen Einheit entwickelt Nyssa ein in der Regel monomeres Gynaezeum. 
Frühere Angaben über das gelegentliche Vorkommen zweifächeriger 
Steinkerne bei ihren Arten habe ich schon zusammengestellt (1938 a, 
S.2). Hinzugefügt sei die Bemerkung, daß die gegabelten Griffel man- 
cher Nyssa-Blüten nicht immer für die Dimerie des Gynaezeums zeu- 
gen. So ist nach WasscHER (1935, S.346 und 348) der Griffel der 
Nyssa javanica BLUME in der Regel zweiteilig, obwohl ihr Frucht- 
knoten einfächerig sein soll. Da ein dimeres parakarpes Gynaezeum 
bei Nyssa und den anderen Vertretern der erwähnten Cornaceen-Unter- 
familien nicht vorkommt, dürfte auch die südasiatische Art keine Aus- 
nahme machen und der gegabelte Griffel wird zu einem Karpell ge- 
hören. Das für Nyssa sinensis OLIVER schon 1938 erwähnte regel- 
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mäßige Auftreten zweifächeriger Steinkerne habe ich an weiteren 
Früchten bestätigen können (1939, S. 270). 

Der von SARGENT (189, S.80; Tafel 219, Abb. 14) dargestellte Querschnitt 
eines zweifächerigen Steinkerns der Nyssa ogeche MARSHALL ist durch HARMS 
(1897, Abb. 78), WANGERIN (1910, Abb. 1), SCHNEIDER (1912, Abb. 304 m) und 
andere Autoren wiedergegeben worden. Trotzdem hat nur SARGENT (1926, 
S. 782) sein gelegentliches Vorkommen bei dieser Art hervorgehoben. Nach 
REHDER (1927, S.654) soll das ein- oder zweifächerige Gynaezeum von Nyssa 
gewöhnlich einsamige Früchte liefern. Im gleichen Sinne hat sich auch UPHOF 
(1931, S.5/6) über die Gattung geäußert. 

Zusammenfassend kann festgestellt werden, daß der Fruchtknoten 
der meisten Nyssa-Arten einfächerig angelegt ist und die aus einem 
dimeren Gynaezeum gereiften Steinkerne nur gelegentlich vorkommen. 
Bei Nyssa sinensis sind sie aber mit fast 50% vertreten, so daß die 





a b ce 


Abb. 4. Nyssa silvatica MARSHALL (atl. Nordamerika). a Querschnitt eines einfächerigen Steinkerns, 
b Spitze eines zweifächerigen Steinkerns mit den sich vom Rücken der beiden Fächer ablösenden 
Keimklappen. ce Querschnitt eines zweifächerigen Steinkerns. — a, c etwa 5mal vergrößert; b etwa 
6mal vergrößert. 

Diagnose der Gattung durch einen Hinweis auf diesen Befund über den 
Bau des Gynaezeums ergänzt werden muß. Einen zweifächerigen Stein- 
kern der Nyssa silvatica MARSHALL veranschaulicht die Abb. 4 neben 
dem Querschnitt der überwiegenden einfächerigen Form. Diese Art 
findet sich in Deutschland an mehreren Stellen angepflanzt und gelangt 
zum Fruchten, falls Bäume mit den Blüten beider Geschlechter vor- 
handen sind. So reift Nyssa silvatica am Speyerer Hof bei Heidelberg 
nicht nur ihre Früchte, sondern hat sich auch durch Sämlinge fort- 
gepflanzt (vgl. SCHENCK 1939, S.366)?. Im Sommer 1943 wurden von 
einem Baum dieses Vorkommens 200 junge Früchte gesammelt und 
auf die Fachverhältnisse geprüft. Unter ihnen fand sich nur ein zwei- 
fächeriges Endokarp. Bei Nyssa sinensis werden vereinzelt dreifäche- 
rige Steinkerne aus einem trimeren Gynaezeum entwickelt. 


3 Von den daselbst ohne menschliche Hilfe durch den Aufschlag vermehr- 
ten fremdländischen Laubgehölzen ist Sassafras officinale NEES gleichfalls be- 
merkenswert. 
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Eine weitere Erhebung hat sich mit der Zahl der bei Nyssa silvatica zu 
einer Infloreszenz vereinigten Blüten beschäftigt. Nach WANGERIN (1910, 
S.3 und 11) bilden drei bis acht, am häufigsten aber drei sitzende Blüten ein 
langgestieltes Köpfehen. REHDER (1927, S.654) und ScHENCK (1939, S. 365) 


TOT 


Abb. 5. Nyssa silvatica MARSHALL (Speyerer Hof bei Heidelberg). Die Infloreszenzen lassen junge 
Früchte und fehlgeschlagene Anlagen erkennen (a—e dreibliitig; /, g zweiblütig; A aus Einzelbiüten 
gereift). — Etwa natürl. Größe. 


beschreiben die Infloreszenzen dieser Art mit den gleichen Angaben. Dagegen 
stehen nach UPHOF (1931, S. 13) die Blüten der Nyssa silvatica einzeln oder bis 
zur Dreizahl an den Enden der langen Stiele. Die im Sommer 1943 bei Heidel- 
berg gesammelten 168 abgeblühten - Infloreszenzen eines jungen weiblichen 
Baumes zeigen folgenden Bau (Abb.5 und Tabelle 6). 


Tabelle 6. 
Zweiblütig | Dreiblütig Vierblütig 








Einblütig 





Zahl der In- 


floreszenzen 2 62 | 103 1 





2 Früchte | 3 Früchte entwickelt: 9 2 Früchte 


| 
| 
| 
Stellung und | Früchte | 


Zahl der an-| einzeln | ent- (Abb. 5a) ent- 
setzten (Abb. wickelt: 8| Nur die Mittelfrucht ent- wickelt 
rüchte Sh) | (Abb. 5f | wickelt: 20 (Abb. 5d) 


| und 9) |Mittelfrucht und eine Sei- 
| 1 Frucht tenfrucht entwickelt: 10 
| ent- (Abb. 5e) 

wickelt : 54 Nur die Seitenfriichte ent- 
wickelt: 22 (Abb. 55) 
Nur eine Seitenfrucht ent- 
wickelt: 42 (Abb. 5e) 








An den jungen, mit 18—42mm langen Stielen versehenen Fruchtstinden 
läßt sich die Zahl der Blüten genau bestimmen, da fehlgeschlagene oder ab- 
gefallene Fruchtanlagen durch die Brakteen und eine Narbe angezeigt werden. 
Die in der Entwicklung begriffenen Früchte haben bei 4—7mm Dicke eine 
Länge von 5—8mm erreicht. Nach dem Ergebnis der Zählung sind die In- 
floreszenzen des bei Heidelberg aufgewachsenen Baumes ein- bis vier-, am 
häufigsten aber dreiblütig. Der Anteil der zweiblütig angelegten Infloreszenzen 
ist mit fast 37% beträchtlich. Solche Blütenpaare bezeichnen nach REHDER 
(1927, S.654) und UpHor (1931, S.14/15) die als Nyssa biflora WALTER be- 
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schriebene Art. Sie wird von WANGERIN (1910, S. 12) lediglich für eine Varietät 
der Nyssa silvatica gehalten. Seine Ansicht ist mit Rücksicht auf das häufige 
Vorkommen zweiblütiger Infloreszenzen bei dieser Art berechtigt. Selbst UPHOF 
(1931, S.15) verweist auf die große Ähnlichkeit der beiden Gewächse und 
erwähnt nur einen standortlichen Unterschied, der die Trennung nicht begrün- 
den kann. Einzelblüten finden sich bei Nyssa silvatica selten. Sie werden aber 
regelmäßig von Nyssa uniflora WANGENHEIM entwickelt und haften ebenfalls 
an langen Stielen, zeigen aber größere Brakteen. Dagegen sind die Einzel- 
blüten der Nyssa ogeche wesentlich kürzer gestielt. Mehr als vier Blüten wur- 
den in den Infloreszenzen des bei Heidelberg gedeihenden Baumes nicht gezählt. 
Die daselbst vorkommenden männlichen Pflanzen entwickeln in Übereinstim- 
mung mit den Angaben des Schrifttums drei- bis zehnblütige kurze Trauben. 


II. Fossile Cornaceen. 


Fruchtreste von Cornaceen kennt man besonders aus den Braun- 
kohlenschichten des deutschen Tertiärs. Der größte Teil dieser Fos- 
silien zeigt eine Erhaltung, die eingehende Vergleiche mit der Morpho- 
logie und Zellstruktur der Früchte heutiger Gewächse der Familie ge- 
stattet. So konnte ihre Zugehörigkeit nach den für die Systematik der 
lebenden Cornaceen belangvollen Merkmalen bestimmt werden. Auch 
aus dem älteren Tertiär Englands stammen solche Reste, die ebenfalls 
der genauen Analyse unterlagen. Eine Übersicht der den Cornoideen, 
Mastixioideen und Nyssoideen zugewiesenen Fossilien dieser Gruppe 
habe ich schon geliefert (1938 a, S.8—37). Die in den letzten Jahren 
erhobenen „Befunde über die Fruchtreste der Cornaceen dienen beson- 
ders der Abgrenzung der einzelnen Formen und ihrer Nomenklatur. 
An dieser Stelle werden nur die für den Vergleich mit den heutigen 
Vertretern der Familie belangvollen Fachverhältnisse berücksichtigt. 

Hingewiesen sei auf die Tatsache, daß die eingehende karpologische 
Analyse über den engen verwandtschaftlichen Zusammenhang der 
Mastixioideen und Nyssoideen belehrt hat. Entgegen früheren Angaben 
besitzen die Gattungen beider Einheiten hängende Samenanlagen mit 
ventraler Raphe und einer nach außen oder seitlich gerichteten api- 
kalen Mikropyle. Ferner vermitteln mehrere erloschene Formen der 
Mastixioideen einen Übergang zu den Nyssoideen. Jedoch fehlt sowohl 
allen Nyssoideen als auch den Cornoideen die bei sämtlichen Mastixioi- 
deen ausgebildete Duplikatur des Endokarps an der Rückenseite der 
Fächer. Mit den Mastixioideen teilen die Cornoideen den Besitz langer 
Keimklappen und das gelegentliche Vorkommen von Sekretlücken im 
Endokarp. Derartige Elemente fehlen sowohl den mit wesentlich kür- 
zeren Keimklappen versehenen Steinkernen von Nyssa als auch bei 
verwandten Gattungen. Die Samenanlagen sind im Gegensatz zu den 
durch ihre Epitropie bezeichneten Mastixioideen und Nyssoideen bei 
den Cornoideen apotrop, besitzen eine dorsale Raphe und richten im 
gefächerten Gynaezeum die Mikropyle gegen die Scheidewand. Ge- 

lla 

















Franz Kirchheimer: 





166 


meinsam ist den durch die rückenständigen Keimklappen der einsami- 
gen Fächer verbundenen drei Unterfamilien die Neigung, mehrfäche- 
rige Steinkerne zu entwickeln. Sie zeigt sich bei den Fossilien beson- 
ders deutlich und läßt auf schwankende Zahlenverhältnisse im Blüten- 
bau schließen. | 

a) Cornoideen: 

KEILHACK (1885, S.225) erwähnt zwei- und dreifächerige Stein- 
kerne der Cornus sanguinea L. aus einem zwischeneiszeitlichen Torf- 
lager Norddeutschlands. Diese Angabe ist der einzige Hinweis auf das 
Vorkommen mehr als zweifächeriger Cornus-Fossilien in den Schich- 
ten der jüngsten erdgeschichtlichen Vergangenheit, obwohl Reste der 
Gattung nicht selten gefunden werden. Aus dem Eozän Englands kennt 
man die von Rem & CHANDLER (1933, S. 459—464) als Dunstania be- 
schriebene erloschene Form. Die ihr zugewiesenen beiden Arten unter- 
scheiden sich nur durch die zwischen drei und sechs schwankende 
Zahl der Fächer. Der Besitz großer Sekretlücken läßt die Steinkerne 
der Dunstania den erwähnten Macrocarpium-Arten ähnlich erscheinen. 
Jedoch zeigt die Spitze der aus dem untersten Tertiär stammenden 
Fossilien im Gegensatz zu ihnen eine Grube, von denen die Leitbündel- 
kanäle zu den subapikalen Plazenten der Fächer führen. Durch dieses 
Merkmal werden die Reste in die Verwandtschaft der Cornus-Arten 
aus der Sektion Bothrocaryum KÔHNE der Untergattung Thelycrania 
ENDLICHER verwiesen. Die höhere Fachzahl kann mit Riicksicht auf 
die den Verfasserinnen unbekannt gebliebenen, mehr als zweifächeri- 
gen Cornus-Steinkerne nicht als ungewöhnlich gelten. Ihr regelmäßiges 
Vorkommen bei Dunstania begründet zwar keine Sonderstellung der 
Fossilien, bildet aber einen Unterschied gegenüber den Vertretern der 
heutigen Gattung. Die für die beiden „Arten“ angegebenen Merkmale 
würden die Trennung der Stammpflanzen gegenwärtiger Cornus-Stein- 
kerne nicht rechtfertigen. 


b) Mastixioideen. 


Zu dieser Unterfamilie der Cornaceen gehören neben einfächerigen 
Formen zwei- bis vierfächerige Fossilien. Der Fund eines zweifäche- 
rigen Steinkerns bei einer heutigen Mastixia-Art vermittelt ihren Zu- 
sammenhang mit den Mastixioideen der Gegenwart. Die als erloschen 
betrachteten Gattungen werden nicht nur nach der Zahl der Fächer 
getrennt, sondern auch mit der Hilfe anderer Merkmale unterschieden, 
z.B. dem Vorkommen von Sekretlücken und der Entwicklung der 
Duplikatur des Endokarps. Ihre Selbständigkeit ergibt sich aus Eigen- 
schaften, die bei heutigen Früchten ebenfalls zur Anwendung beson- 
derer Namen für die Stammpflanzen führen würden. Nähere Angaben 
über die Fossilien der durch mehrfächerige Früchte bezeichneten 
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Mastixioideen enthalten meine in den letzten Jahren erschienenen 
Schriften. 


ce) Nyssoideen. 


Von der im Tertiär Deutschlands verbreiteten Steinkernform Nyssa 
disseminata (Lupwic) Kircuu. habe ich zwei- und dreifächerige Reste 
beschrieben (1939, S.269—271). An dem Vorkommen im Miozän 
Schlesiens sind die zweifächerig angelegten Steinkerne mit etwa 10°/o 
beteiligt. Dreifächerige Fossilien fanden sich wesentlich seltener und 
müssen hinsichtlich ihrer zahlenmäßigen Beteiligung noch erfaßt wer- 
den. Ferner sind mir zweifächerige Nyssa-Steinkerne aus den älteren 
Braunkohlenschichten der Lausitz bekannt (1942, S. 441/442). Das 
Pliozän des Niederrheingebietes und der Wetterau hat nur einfäche- 
rige Reste geliefert, ohne daß den im jüngsten Tertiär gedeihenden 
Bäumen die Fähigkeit zur Entwicklung eines dimeren Gynaezeums 
gefehlt haben muß. 


Mit Rücksicht auf die zweifächerigen Steinkerne der heutigen Nyssa- 
Arten und ihr regelmäßiges Vorkommen bei N. sinensis kann der 
Nachweis entsprechender Reste für die Form aus dem Tertiär nicht 
überraschen, ist aber lange Zeit unbeachtet geblieben. Die von REID 
& CHANDLER (1933, S. 429—431) als Protonyssa bilocularis beschrie- 
benen Fossilien des englischen Eozäns teilen mit Nyssa alle Merkmale 
und werden nur unter Hinweis auf die beiden Fächer besonders be- 
nannt. Da zumindest bei Nyssa sinensis die aus einem dimeren Gynae- 
zeum gereiften zweifächerigen Steinkerne regelmäßig und häufig vor- 
kommen, kann Protonyssa nicht als eigene Gattung erhalten bleiben 
und muß mit N. vereinigt werden. Besser begründet ist die Sonder- 
stellung der von REID & CHANDLER (1933, S. 431—433) als Palaeonyssa 
multilocularis beschriebenen Fossilien des gleichen Vorkommens. Diese 
Reste sind drei- bis vierfächerig und lassen sich in dieser Eigenschaft 
den mehrfächerigen Nyssa-Steinkernen aus dem Tertiär Deutschlands 
anschließen. Jedoch zeigen ihre Keimlappen eine besondere Ge- 
stalt, da sie von der für Nyssa bekannten dreieckigen Form abweichen 
und als elliptisch beschrieben werden. Die Reste der Palaeonyssa ver- 
mitteln zu der unter Davidia BAILLon bekannten heutigen Nyssoideen- 
Gattung, deren Steinkerne fünf bis zehn einsamige Fächer mit ge- 
streckten Keimklappen besitzen. Der Herkunft von Nyssa oder einer 
verwandten Form verdächtige mehrfächerige Fossilien sind neben ein- 
fächerigen Resten im älteren Tertiär Nordamerikas gefunden worden. 
Eine Übersicht dieser nicht näher beschriebenen Steinkerne habe ich 
früher geliefert (1938 a, S.38/39 und 45). 
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Ill. Allgemeine Betrachtungen. 

Auch bei Gattungen anderer Zugehörigkeit finden sich mitunter 
Arten, deren Gynaezeum eine von ihren übrigen Vertretern regelmäßig 
abweichende Zahl der Karpelle aufweist. So ist der Steinkern von 
Sparganium L. gewöhnlich einfächerig. Dagegen besitzt Sparganium 
eurycarpum ENGELMANN fast stets ein dimeres Gynaezeum und ent- 
wickelt zweifächerige Friichte*. Bei den anderen Arten finden sie sich 
nur gelegentlich und noch seltener wurden drei- oder vierfächerige 
Steinkerne bemerkt. Hartz (1909, S.126; Tafel 5, Abb. 14 bis 16) hat 
zwei- bis vierfächerige Steinkerne einer mit Sparganium ramosum 
Hupsox verglichenen Form aus einer dem ältesten Pleistozän Däne- 
marks angehörenden Ablagerung dargestellt. Ein im Interglazial des 
gleichen Gebietes gefundener und von diesem Autor als Abb.15 der 
Tafel 9 abgebildeter zweifächeriger Rest der erwähnten Sparganium- 
Art ist bei BERTSCH (1941, Abb. 10,) wiedergegeben, ohne daß auf diese 
Übernahme und die Herkunft des Steinkerns aus einer Ablagerung der 
erdgeschichtlichen Vergangenheit hingewiesen wird’. Als zweifächerig 
bezeichnet Rem (1920, S.58) manche Steinkerne einer im Pliozän des 
mittleren Frankreichs gefundenen Sparganium-Form. Die von REID 
& CHANDLER (1926. S.63—65) mit dem Namen Sparganium multilo- 
culare belegten Reste aus dem Oligozän Südenglands sind zwei- bis 
fünffächerig, ohne daß die Beschaffenheit der Fossilien einen Zweifel 
an der Zugehörigkeit erlaubt. 

Mit dem Verhalten dieser Gewächse kann man die Ansicht begrün- 
den. daß die von den Fossilien zu den heutigen Gattungen fortschrei- 
tende Reduktion der Zahl ihrer Fruchtblätter einer im Verlaufe der 
Erdgeschichte allgemeinen Entwicklung des Gynaezeums entspricht. 
Tatsächlich wurden auch für andere, gegenwärtig durch ein mono- 
meres Gynaezeum bezeichnete Einheiten in den Ablagerungen des Ter- 
tiärs verwandte. Formen mit mehrfächerigen Früchten nachgewiesen. 
Das Auftreten mehrfächeriger Fruchtknoten bei den erwähnten Gattun- 
gen läßt besondere Zahlenverhältnisse für die übrigen Teile der betref- 
fenden Blüten vermuten. So fand WANGERIN (1906, S.4) bei der unter 
dem Synonym Cornus stricta L’HERITIER erwähnten C. femina MILLER 


4 Solche Früchte werden von REID & CHANDLER (1926, 8.65) auch für 
Sparganium Greenei MORONG erwähnt. Diese Art gehört aber zu Sparganium 
eurycarpum und ist nach GRAEBNER (1900, S. 13) lediglich eine in Kalifornien 
heimische Varietät. 

5 Derartige Verstöße gegen die bei der Verwertung von Abbildungen an- 
derer Autoren bestehenden Gepflogenheiten enthält das verdienstvolle BERTSCH- 
sche Werk in größerer Zahl. Auch dürften die zum Teil aus Ablagerungen 
des Tertiärs stammenden Fossilien nicht die richtigen Objekte für die Ver- 
anschaulichung der in den Kulturschichten zu erwartenden Früchte und Samen 
sein. 
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in den gelegentlich entwickelten fünfzähligen Blüten ein trimeres 
Gynaezeum. Für je 50 Infloreszenzen der beiden Macrocarpium-Arten 
habe ich geprüft, ob die Pentamerie der Blüten- und Staubblatikreise 
stets oder nur manchmal mit einer erhöhten Zahl von Karpellen ver- 
bunden ist. Die folgende Tabelle 7 vermittelt den Einblick in die 
Häufigkeit abweichender Zahlenverhältnisse bei der durch vierzählige 
Blüten bezeichneten Gattung. PENZIG (1921, S. 433/434) hat die auf 
fünfzählige Cornus-Blüten bezüglichen Angaben des Schrifttums ge- 
sammelt. Entgegen seinem Hinweis erfaßt die von VOGLER (1902, 
3. 428—436) für Cornus sanguinea veröffentlichte Statistik keinesfalls 
ihr Vorkommen, sondern lediglich die schwankende Zahl der Blüten 
in den Infloreszenzen. 











Tabelle 7. 
Zahl der Blüten Zahlenverhältnisse der Blüten 
Art in 50 Inflores- — nn —— 
zenzen 3zählig 4zählig 5zählig 
Cornus mas 
(Schloßgarten Bodman) .... 801 17 | 782 2 
Cornus offieinalis | 
(Botan. Garten Darmstadt) 1050 — 1038 12 


Die Dolden der Cornus mas enthalten 9—21, im Mittel 16 Blüten. 
Das Gynaezeum der 17 dreizähligen Blüten des zu Bodman gedeihen- 
den Strauches ist zweifächerig. Sie fanden sich einzeln in 15 der 50 
untersuchten Infloreszenzen und nur eine Dolde lieferte zwei Blüten 
dieser Beschaffenheit. Bei ihnen sind der Kelch, die Krone und das 
alternipetale Andrözeum nach der Dreizahl gebaut. Gelegentlich zeigen 
Blüten dreiteilige Korollen und vier Stamina. In ihnen ist ein Kron- 
blatt besonders breit und dürfte auch nach dem Zeugnis des gegen- 
ständigen Staubblattes von zwei Anlagen abzuleiten sein. Die beiden 
fünfzähligen Blüten dieses Strauches enthielten ein zwei- und dreifäche- 
riges Gynaezeum. Nur in einer Infloreszenz wurden zwei nach der 
Drei- und Fünfzahl gebaute Blüten festgestellt. Das gelegentliche Vor- 
kommen der Trimerie bei den Blüten der Cornus-Arten ist bekannt 
und z. B. von WANGERIN (1906, S. 4) erwähnt. 

Die Infloreszenzen der Cornus officinalis führen 12 bis 30 und im 
Mittel 21 Blüten, sind also reicher als die Dolden der heimischen Art. 
Regelmäßig gebaute dreizählige Blüten wurden bei Cornus officinalis 
nicht festgestellt. Selten finden sich die für Cornus mas erwähnten 
Blüten mit vier Stamina und einer trimeren Korolle. Auch bei ihnen . 
besitzt ein Kronblatt besondere Breite und ist aus zwei Anlagen ver- 
wachsen, da vor seiner Mitte ein Staubblatt steht. Die zwölf fünfzähli- 
gen Blüten enthielten sämtlich ein monomeres Gynaezeum. Nur in 
einer Dolde wurde je eine vier- und fünfzählige Blüte gefunden. 
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Beide Arten entwickeln vereinzelte Bliiten, die sechsteilig erscheinen. 
Sie besitzen sechs Kronblätter, eine gleiche Zahl von Stamina und zwei 
getrennte Griffel. Das Gynaezeum ist etwas verbreitert, mit einer mehr 
oder weniger. ausgebildeten seichten Längsfurche versehen und ent- 
hält bei Cornus mas vier zu einer Reihe verbundene Fächer. In den 
Fruchtknoten solcher Blüten der Cornus officinalis wurden zwei 
Fächer gefunden. Nach dieser Beschaffenheit sind sie aus zwei’ An- 
lagen entstanden und dürften bei der Reife die als „Doppelfrüchte“ be- 
zeichneten, mit zwei verwachsenen oder getrennten Steinen versehenen 
Gebilde liefern. Derartige Blüten hat schon WINKLER (1924, S. 146) für 
Cornus sanguinea beschrieben. 

Diese Befunde lassen erkennen, daß bei den Pflanzen der erwähnten 
Standorte die schwankenden Zahlenverhältnisse im Bau der Korollen 
und des Staubblattkreises ihr Gynaezeum nicht beeinflußt haben. So 
besteht entgegen meiner Vermutung kein Zusammenhang zwischen dem 
Vorkommen drei- oder fünfzähliger Blüten und dem Auftreten der vom 
Typus abweichenden Fächerung des Fruchtknotens. Nach dem Er- 
gebnis der Zählung überwiegt der Anteil fünfzähliger Blüten bei 
Cornus officinalis mit etwa 1°/o den für C. mao zu nur 0,25°/o fest- 
gestellten Wert. Da sie von der monomeren Form häufiger entwickelt 
werden, bestätigt auch dieses Verhältnis das Fehlen einer solchen 
Korrelation. Bei den untersuchten Arten reifen die ein- und dreifäche- 
rigen Steinkerne überwiegend in den für Cornus bezeichnenden vier- 
zähligen Blüten. 


Zusammenfassung. 

Cornus offieinalis entwickelt im Gegensatz zu der nahestehenden 
C. mas und den anderen Vertretern der Gattung ein monomeres Gynae- 
zeum. Dieser neue Befund veranlaßte eingehende Erhebungen über die 
Fachverhältnisse der Früchte verschiedener Cornaceen. Nach ihnen 
finden sich die für Cornus officinalis bezeichnenden, einfächerig an- 
gelegten Steinkerne bei C. mas lediglich vereinzelt. Dem dimeren Typus 
der Gattung entspricht das Gynaezeum nur in wenigen Blüten der ost- 
asiatischen Art. Ferner fehlen ihr die bei Cornus mas häufig entstehen- 
den dreifächerigen Steinkerne. Ein Zusammenhang zwischen dem Auf- 
treten abweichender Zahlenverhältnisse im Bau der Blütenkrone und 
des Fruchtknotens wurde nicht bemerkt. Auch bei Nyssa finden sich 
zweifächerige Steinkerne, obwohl das Gynaezeum als monomer gilt. 
Für Nyssa sinensis wurde ihr regelmäßiges und häufiges Vorkommen 
festgestellt. Über die unterschiedliche Fächerung der Früchte bei den 
Cornaceen der erdgeschichtlichen Vergangenheit belehren die Fossilien 
mehrerer Formen aus dem Tertiär Europas. 
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BEITRÄGE ZUR PATHOLOGISCHEN ANATOMIE DER 
CHARACEEN. 
Von 
HELGA BRECKHEIMER-BEYRICH. 
(Mit 14 Textabbildungen.) 
(Eingegangen am 21. Juni 1944.) 


Der Aufbau eines Charathallus kommt, wie bekannt, durch so ge- 
setzmäßig festgelegte Wachstumserscheinungen und Zellteilungsfolgen 
zustande, daß selbst schon geringe Abweichungen von den normalen 
Gestaltungsvorgängen auffallende Anomalien zustande bringen. Von 
solchen will ich im folgenden berichten, nachdem ich durch Herrn Pro- 
fessor KÜSTER auf die an seinen Kulturen von Chara fragilis wahr- 
nehmbaren Erscheinungen aufmerksam gemacht worden bin; es han- 
delt sich bei dem Material, das mir Herr Professor KÜSTER zur Unter- 
suchung überließ, um Charen, die in kleinen Kulturgefäßen etwa 
12 Monate lang mit Colchicin (0,1°/o, 0,002%/ und 0,0002°/o) oder ohne 
Zusatz von solchen kultiviert worden waren. Ich schicke voraus, daß 
auch in den genannten Colchicinkonzentrationen die Charen viele Mo- 
nate lang ihr Wachstum fortgesetzt hatten; es wird spiiter zu priifen 
sein, ob und wieweit die an Colchicinkulturen beobachteten Anomalien 
auf den Alkaloidzusatz zuriickzufiihren sind. 


In der Literatur sind fiir Characeen schon wiederholt Abweichun- 
gen vom normalen Bau beschrieben worden (A. Braun 1853; OVERTON 
1890, 1; ERNST 1901, 9; ScHMUCKER 1927, 780), bei welchen indessen 
eine entscheidende Bedeutung der Außenweltbedingungen nicht in Frage 
kommt, vielmehr genisch bedingte Anomalien vorzuliegen scheinen. 
OVERTON beschreibt die abnorme Entwicklung, die die Oogonium- 
rindenschläuche nach Verkümmerung der Eizelle erfahren. Fast alle 
im folgenden geschilderten Anomalien beziehen sich auf die Umrin- 
dungsphänomene, über welche A. BRAUN 1852 mit besonderer Berück- 
sichtigung von Chara fragilis berichtet hat. 

Bekanntlich werden bei den Charaarten die Internodialzellen früh- 
zeitig berindet; ihr Wachstum hält mit dem der Rindenschläuche 
gleichen Schritt, so daß die Oberfläche der ersteren stets gleichmäßig 
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und vollkommen von Rindenschläuchen bedeckt erscheint. In unserem 
Material sind Ausnahmen häufig anzutreffen; entweder die Umrin- 
dung bleibt unvollkommen, so daß an großen und kleinen Flächen- 
stücken die Internodialzellen unbedeckt bleiben — oder der Umhüllung 
der letzteren folgt auf irgendeinem Wege wieder eine lokale Ent- 
blößung. 

Unvollkommene Umrindung wird für manche Charaarten als nor- 
mal beschrieben; in manchen Fällen ist das Längenwachstum der 
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Abb. 1. Unvollkommen be- Abb. 2. Unvollkommene Abb. 3. Die Berindungsschläuche lassen 
rindetes Internodium; Länge Berindung eines Interno- zwischeneinander spaltenförmige Lük- 
der oberen Schläuche 646 u, diums; sein oberster An- ken frei. Die großen Lücken sind rechts 
die der unteren 1190; un- teil bleibt fast völlig un- in der Abbildung mit ZL bezeichnet. 


berindet bleibt eine Strecke bedeckt.  Colchicinfreie Colchicinkultur (0,002%). 
von 27204. Colchicinfreie Kultur. 
Kultur. 


€ 
Rindenschläuche nicht ausreichend, die Internodialzellen völlig zu um- 
hüllen, so daß sie in der Mitte unbehüllt bleiben (z. B. Chara galioides 
— vgl. MicuLa 1897, 687, Ch. dissoluta, à. a. O., 380, Ch. imverfecta, 
a. a. O., 342, Ch. foetida f. mucronata, a. a. O., 604); Ähnliches scheint 
MIGULA auch bei Chara contraria f. humilis gesehen zu haben (vgl. 
1897, 450, Abb. 101). In anderen Fällen ist die Breitenentwicklung der 
Rindenschläuche nicht ausreichend; die Internodialzellen werden nur 
streifenweise bedeckt, so bei Ch. imperfecta (MıGuLA 1897, 341, Abb. 86) 
oder Ch. dissoluta (a. a. O., 380), auch bei Ch. foetida f. mucronata 
Planta Bd. 34. 12 
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(a. a. O., 604, Abb. 126) und bei Lychnothamnus barbatus, dessen Be- 
rindung Micuta (S. 290, Abb. 78) als die im stammesgeschichtlichen 
Sinne besonders primitive anspricht. 

Ganz ähnliche Abweichungen vom Bild einer vollkommen und 
gleichmäßig umhüllten Internodialzelle finden sich als abnorme Er- 
scheinungen bei unseren kultivierten Charen. 

Abb. 1 stellt ein langes Internodium von Ch. fragilis (etwa 4'/, mm 
lang) dar, das oben und unten von Rindenschläuchen umhüllt wird; 





r 


Abb. 4. Trennung der Rin- Abb. 5. Entwicklung Abb. 6. Hakenförmige Abhebung von 


denzellen voneinander nach blasenartiger Hohlräume zwei Rindenzellen. Colehieinkultur 
abnorm gesteigertem Län- unter den gekrümmten (0,1%). 
genwachstum. Colchicin- Rindenschläuchen. Col- 

freie Kultur. chicinkultur (0,002%). 


gewöhnlich sind die von oben herabwachsenden Rindenschläuche 
länger als die von unten nach oben wachsenden; im vorliegenden Falle 
eind die von unten her sprossenden Schläuche die längeren; fast 3 mm 
lang ist das unbedeckt bleibende Mittelstück des Internodiums. Abb. 2 
zeigt das obere Stück eine$ Internodiums, dessen Berindung fast aus- 
schließlich von dem unteren Knoten her bestritten wird; sein oberstes 
Stück bleibt fast unbedeckt. In Abb. 3 liegt ein Stück eines berindeten 
Internodiums vor, dessen Schläuche hier und da schmale oder breite 
Lücken zwischen einander lassen. 

Wie nach abnorm gesteigertem Breitenwachstum der Zellen die 
Rindenumhüllung unvollkommen werden kann, hat KARLING (1928) 
für die von ihm beobachteten Gallenhypertrophien dargetan (vgl. auch 
Küster 1930, Abb. 8b). 

Wenn das Längen- oder Breitenwachstum der Rindenschläuche 
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über das normale Maß hinausgeht, so vermag die Oberfläche der Inter 
nodialzelle die Rindenbekleidung nicht mehr völlig anzunehmen; die 
Rinde hebt sich vielmehr von der Internodialzelle ab und läßt blasen- 
artige Auftreibungen und „Interzellularräume“ zustande kommen (vgl. 
Küster 1935, 524, Abb.278) oder hängt in lockeren Fetzen und 
Köhrenfragmenten an der Internodialzelle (vgl. MiGuLa, Chara 
hispida, S.26, Abb. 21; vgl. auch Ch. elongata, à. a. O., 571, Ch. con- 
traria, S.435 u.a.). Dabei ist zu bemerken, daß sich die Rinden- 
schläuche eines Internodiums verschieden verhalten können: einige 
wachsen zuweilen abnorm stark in die Länge, 
während die große Mehrzahl sich normal verhält. 

Auch diese Gruppe von Anomalien läßt sich 
an meinem Material von Chara fragilis in den 
mannigfaltigsten Abwandlungen beobachten. 

Abb.4 macht es deutlich, wie sich stark wach- 
sende Rindenzellen voneinander abspreizen kön- 
nen, und in Abb. 5 sind blasenförmige Abhebun- 
gen, die (links) die Länge des ganzen Internodi- 
ums erreichen oder (rechts) über zwei Drittel von | 
ihr. Abb. 6 zeigt einen Fall, in dem das gestei- 
gerte Längenwachstum und die Abhebung auf 
einige wenige Rindenschläuche beschränkt bleiben. Abb. 7. Unvollkommene 
Zuweilen heben sich die Rindenzellen in sanft ge- der can rn 
schwungenen Bogen ab, in anderen Fällen (Abb. 14) me neg 
kommt es zu scharfen Biegungen und Faltungen PORT 
einzelner oder mehrerer Zellen. 
_ Gar nicht selten habe ich an meinen kultivierten Exemplaren von 
Chara fragilis beobachtet, daß die Rindenzellen abbröckeln und stellen- 
weise die Internodialzelle bloßlegen. Wie Mosaiksteinchen brechen 
einzelne kantige Zellen aus ihrer Umgebung heraus, oder ganze Grup- 
pen von solchen fallen ab. Solche Zellen sind blaßgrün, und es darf 
mit der Möglichkeit gerechnet werden, daß sie tot oder moribund sind. 
Für Lychnothamnus barbatus gibt MıGuLA (S. 289) ein Abbröckeln 
der ganzen Rinde an. Die Internodialzellen bleiben in den von mir 
beobachteten Fällen am Leben; auch die am Internodium verbleiben- 
den Rindenzellen können ihr normales Grün bewahren. Daß die letz- 
teren durch die Zerstörung des normalen Pseudogewebezusammen- 
hanges erneut zum Wachstum angeregt werden können, erscheint recht 
wohl möglich; ich habe keinen sicheren Nachweis für solches durch 
Trauma bedingtes Wachstum erbringen können (vgl. RICHTER 1894, 
siehe unten). 

Die Mittelreihen der Stengelberindung von Chara fragilis bestehen 
abwechselnd aus großen und kleinen Zellen — letztere werden Rin- 
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Abb.8. Abnorme Zellenformen, die durch Füllung der im Rindengewebe zustande gekommenen 
Lücken entstehen (vgl. Text). 


a) und b) aus colchieinfreien Kulturen, c) aus 0,1% Colchicin, und d) aus 0,0002% Colchiein. 


denknotenzellen genannt. Nur bei Ch. imperfecta ist nach MısuLa 
(S. 308) eine Stengelrinde zu finden, die sich durchweg aus gleich- 
artigen Zellen aufbaut. 

Eine Hypoplasie, die zur Tilgung der eben erwähnten Differen- 
zierung führt, habe ich an den kultivierten Proben von Chara fragilis 
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wiederholt beobachtet. Man: sieht im extremen Falle nur noch lang- 
gestreckte Röhrenzellen vor sich. In anderen Fällen nehmen zwar 
kurze und lange Zellen an der Berindung teil; der Unterschied zwi- 
schen diesen und jenen ist aber bei weitem nicht so deutlich wie an 
normal entwickelten Individuen; ich beobachtete Rindenknotenzellen 
bis zu 56 u Länge (vgl. Aibb. 7). Ich lasse dahingestellt, ob in anderen 
Fällen, in welchen ähnliche kleine Zellen bis zu 84 u groß wurden, die- 
sen gegenüber dieselbe Bezeichnungsweise noch angewandt werden 
darf. 

Im allgemeinen wachsen die von benachbarten Knoten stammenden 
Rindenschläuche einander entgegen und stellen ihr Wachstum ein, so- 
bald sie sich ungefähr in der Mitte des Internodiums treffen. Von den 
Fällen, in denen das Treffen nicht den Abschluß des Längenwachs- 
tums bedeutet, war vorhin die Rede. Ist der Belag, den die Rindenzellen 
bilden, nicht geschlossen, so können die einander entgegen wachsen- 
den Rindenzellen aneinander vorbeiwachsen. 

Mannigfaltige Bilder kommien zustande, wenn die Rindenzellen 
Lücken zwischeneinander lassen und diese durch wachsende angren- 
zende Zellen gefüllt werden; der verfügbare Raum bestimmt die Form 
der Zellen, die zuweilen sehr auffällig von der normälen abweicht. 
Zuweilen kommen die auf solche Weise gefüllten Lücken durch 
Strecken der Internodialzellen und Lockerung des Rindenbelages zu- 
stande. Abb. 8 gibt Beispiele für die ungewöhnliche Form, welche die 
Rindenzellen als Lückenbüßer annehmen können; sie sind bei a und b 
durch ein + gekennzeichnet. Bei Abb.8 a fällt insbesondere die un- 
gleiche Breite der Zelle auf, bei Fig. 8b obendrein die Verzweigung. 
Die mit 2 und 2 bezeichneten Zellenenden in Abb.8b sind — wie ich 
annehmen möchte — durch Wachstum der Internodiumzellen so weit 
voneinander abgerückt. Bei den Zellen 1 und 1 weist die Krümmung 
und hakenförmige Verbiegung auf die oben bereits erwähnte Stauchung 
des Rindenbelages durch gesteigertes Längenwachstum der Rinden- 
schläuche; zwischen die beiden Zellen hat sich dann eine Lücken- 
büßerzelle mit einem ihrer Arme eingedrängt. 

Abb.8b verdient Beachtung dadurch, daß an ihr das ungleiche 
Wachstumsverhalten selbst benachbarter Rindenschläuche (gehemmtes 
Wachstum, gesteigertes Wachstum) erkennbar wird. 

Sehr unregelmäßige, zum Teil (d) V- und W-förmig miteinander 
verzahnte Zellen bildet die Berindung in den beiden anderen dargestell- 
ten Fällen; bei c ist die Umrindung unvollkommen geblieben. RICHTER 
(1894) untersuchte die Wirkung, die eine gewaltsame Abtragung der 
Rindenzellen hat; nach seinen Feststellungen tritt keine Wieder- 
bedeckung der entblößten Anteile der Internodialzellen auf. 

Von der Wirkung, die ein gesteigertes Längenwachstum der Rin- 
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denschläuche für das Aussehen der Berindung hat, war oben die 
Rede. Auch in der Richtung senkrecht zur Längsachse kann ihr 
Wachstum gesteigert werden: dann entstehen große blasige Erweite- 
rungen, die den Beobachter an die von KARLING (1928) für Ch. con- 
traria und Ch. delicatula beschriebenen Gallenhypertrophien erin- 
nern, wenn sie auch hinter diesen an Umfang weit zurückbleiben (vgl. 
Küster 1930, 14). Abb.9 zeigt die Vorwölbung, die an Colchicin- 
kulturen an den langen Zellen der Mittel- und Seitenreihen beobachtet 
wurde. 

Mit einer weiteren Gruppe von abnormen Formen machen diejeni- 
gen Zellen bekannt, die an ihrer freien Oberfläche nach außen wachsen 
und dabei höcker-, haar- und stachelartige Auswüchse bekommen. 

An dem in Colchiein kultivierten Material war der Fall häufig. daß 
aus vereinzelten Zellen sich haarartige zylindrische Aussprossungen 
erheben; es liegt nahe anzunehmen, daß die ‘großen Zellen ähn- 
liche Wachstumsveränderungen durchmachen, wie normalerweise die 
kleinen Rindenknotenzellen, die bei manchen Arten zu ,Stacheln“ aus- 
wachsen. 

Die Haare gleichen den Stacheln durch das beschränkte Längen- 
wachstum. Andererseits sind die Unterschiede der letzteren und der an 
Ch. fragilis wahrgenommenen Haare erheblich. Die abnormen Haare 
unserer Ch. fragilis unterscheiden sich von den Stacheln vieler Chara- 
arten natmentlich durch ihr gerundetes Ende. 

Wenn große Zellen zur Haarbildung schreiten, so nimmt die Breite 
des Haares keineswegs ihre ganze Länge in Anspruch; das Haar kann 
am unteren wie am oberen Ende der Zelle liegen oder in der Mitte 
(Abb.10a und b). 

Sehr oft sieht man nur aus einer oder aus zwei Rindenzellen je ein 
kurzes Haar sprossen; wenn viele Rindenzellen eines Internodiums 
sich ebenso verhaiten, kommen auffallende Bilder zustande, wie das 
in Abb. 11 gezeigte; ich habe derartige Häufungen der Haare mehrere 
Male an meinem Material angetroffen; die pathologisch veränderten 
Internodien werden den normalen histologisch völlig unähnlich und 
erinnern ein wenig an Chara foetida f. decipiens: „Was nur irgend 
von Zellen an den Stengelknoten und Blattknoten vorhanden ist, hat 
den sonderbaren Trieb auszuwachsen und sich zu allerlei Dingen zu 
gestalten, zu denen es eigentlich gar keine Berechtigung hat“ (MiGuLA 
1897, 586); ‘allerdings beziehen sich ihre Anomalien auf die Knoten, 
während ihre Berindung nach MiGuLa verhältnismäßig „normal“ ist. 
MiGuLa nimmt an, daß bei der decipiens-Form die hohe Wassertempe- 
ratur des Standorts die Anomalien veranlassen kann wie in anderen 
Fällen der Lichtmangel. 

Vielleicht können aus einer Zelle auch mehrere Haare heranwach- 
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sen; ich habe dergleichen nicht gesehen — oft aber sind mir abnorm HI 
vergrößerte Rindenzellen aufgefallen, die im Profil gesehen zwei, 
drei und noch mehr Buckel zeigten, als ob an ihnen sich die Ausbil- 
dung mehrerer Haare vorbereitet hätte (Abb. 12). i 








a) b) 


Abb. 10. Haarbildung aus vereinzelten Zellen. Colchicin- 
kultur (0,0002%). 








Abb. 9. Hypertrophie der Rindenzellen. 
Colchicinkultur (0,002%). 








Abb. 11. Haarbildung aus zahlreichen Zellen. Abb. 12. Vielbuckelige Zellen. Colchieinkultur 
Colchicinkultur (0,002%). (0,0002%). 


Als sehr selten an Charen wahrnehmbare Erscheinung nennt 
MiGULA gegabelte Zellen für Lychnothamnus barbatus (S: 296). ‘Mir 
sind an Chara fragilis vergleichbare Anomalien nur vereinzelt be- 


gegnet. — 
Hinsichtlich ihres Inhaltes lassen die abnormen Rindenzellen man- 
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-cherlei Abweichungen von den normalen Verhältnissen erkennen; sie 
betreffen die Verteilung der Plastiden. 

' Wie in so vielen Fällen, die für Algen, Moose und Samenpflanzen 
beschrieben worden sind, kann auch bei unserem Objekt die Ver- 
mehrung der Plastidensubstanz dem Wachstum der Zelle zuweilen 
nicht folgen: aus dem dichten Plastidenbelag der normalen Zelle wird 
ein mehr oder weniger lockerer; weitaus der größte Anteil der Zell- 
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Abb. 13. Stücke aus mehreren Rindenschläuchen mit unregelmäßig verlaufenden Plastidenreihen. 
- Sämtliche Proben stammen aus Colchicinkulturen (0,002%). 


oberfläche erscheint plastidenfrei. Dazu kommt die abnorme Ausbil- 
dung der für die Charen wohlbekannten Plastidenlängsreihen; an 
Stelle der normalen Längsreihen findet man kurze Ketten, die in allen 
Richtungen liegen können und bald gerade, bald gekrümmt, bald zu 
kreisähnlichen Schlingen gebogen‘sind; das Bild ähnelt zuweilen dem 
der kettenähnlichen Selaginellaplastiden. Von der Entwicklung eines 
Indifferenzstreifens ist bei so lockerem Plastidenbelag keine Rede. 
Abb. 13 zeigt Anteile mehrerer Rindenzellen, in denen die Anord- 
nurig der Plastiden abnorm ist; der Verlauf der Plastiden ist unregel- 
mäßig bogig. In Abb. 14 sind Fälle dargestellt, in denen Beziehungen 
zwischen den Reihen der Plastiden und der abnormen Form der Zelle 
erkennbar zu sein scheinen. In Abb. 14 a sehen wir hakenförmig ge- 
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bogene Zellen, deren Plastiden ungefähr senkrecht zur Mittellinie der 
Zellen gereiht sind. Mit Abb. 14 b ist eine V-férmig gekrümmte Zelle 
dargestellt, deren Plastidenreihen — wenigstens in nächster Nähe der 
Spaltungs- oder Einkerbungsstelle — bogenförmig den V-Winkel um- 
gehen, während im weiteren Abstand von derselben Stelle die Längs- 
reihenbildung beibehalten worden ist. 


Die Übereinstimmung, die’in normalen Zellen zwischen dem Ver- 
lauf der Plastidenreihen und der Richtung der Plasmaströmung be- 
steht, legt die Frage nahe, ob vielleicht auch die mit atypisch ge- 





a) b) 


Abb. 14. Plastidenreihen aus abnorm geformten Zellen. Colchicinfreie Kulturen. 


lagerten Plastidenreihen ausgestatteten Zellen Plasmaströmung und 
insbesondere atypisch orientierte erkennen lassen; an meinem Ma- 
terial war in den abnorm ausgestatteten Zellen keine Strömung er- 
kennbar; es muß daher dahingestellt bleiben, ob die abnorme Ver- 
teilung und Orientierung der kurzen Plastidenreihen durch Strö- 
mungserscheinungen zustande gekommen sein mögen, ob aus ihnen 
auf die Wirkung abnormer im Protoplasma oder wenigstens in seinen 
äußeren Schichten waltenden Spannungen geschlossen werden darf, 
oder was für plasmaphysikalische Faktoren anderer Art jene Er- 
scheinungen zustande kommen lassen. 


Die haarähnlichen Auswüchse, die in Abb.10 und 11 dargestellt 
worden sind, sind im allgemeinen reich an Chlorophyll und keines- 
wegs so blaß, wie man es bei Rhizoiden :zu sehen pflegt; der Plastiden- 
belag zeigte keinerlei Reihenbildung. 
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Zusammenfassung. 

1. Bei der Entwicklung eines normalen Charathallus sind so fest 
geregelte Korrelationen wirksam, daß die Vorgänge des Zellenwachs- 
tums, der Zellenteilung und Zellendifferenzierung in strenger Gesetz- 
mäßigkeit sich abspielen. Von diesen Steuerungen können diejenigen, 
die normalerweise zur Bildung des typischen Umrindungsmantels 
führen, durch lange währende Laboratoriumskultur — nach Zusatz 
von Colchicin oder ohne solchen — weitgehende Störungen erfahren. 

2. Die Stengelumrindung von Chara fragilis zeigt nach lang- 
währender Laboratoriumskultur mancherlei Anomalien: abnorm ge- 
steigertes Längenwachstum der Rindenschläuche, das zur lokalen Ab- 
hebung derselben führt oder auf weite Strecken hin die Berindung 
von der Internodialzelle ablöst —, ferner unvollkommene Berindung, 
bei welcher unvollkommenes Längenwachstum der Berindungs- 
schläuche breite oder schmale Gürtel der Internodialzellen unbedeckt 
läßt oder zwischen den Rindenschläuchen spaltenförmige Räume frei 
bleiben, ferner V-, W- und Y-förmige Verzweigungen der Rinden- 
schläuche u.a. m. 

3. In Kulturen, die 0,1, 0,002 und 0,0002%0 Colchicin enthielten, 
wurden an Chara fragilis haarartige Aussprossungen der Rinden- 
schläuche beobachtet, die einzeln oder zu wenigen an einem Inter- 
nodium sichtbar wurden oder in dichten Gruppen standen. In col- 
chieinfreien Kulturen fehlten solche Anomalien; ob aber in letzteren 
eine Wirkung des Colchicins gesehen werden darf, oder ob auch col- 
chieinfrei kultivierte Charen zu ebensolchen Wachstumserscheinungen 
gebracht werden können, mag dahingestellt bleiben. 

4. Die Gewebedifferenzierung, die sich an normalen Charaexem- 
plaren darin ausdrückt, daß die Mittelreihen der Berindung aus Lang- 
und Kurzzellen bestehen, kann an kultivierten Exemplaren in Wegfall 
kommen oder insofern an Deutlichkeit verlieren, als die Kurzzellen 
abnorm groß werden. 

5. Welcher Art die Bedingungen sind, die diese oder jene Anomalien 
zustande bringen, läßt sich nicht ermitteln, da selbst benachbarte Inter- 
nodien oft bemerkenswert ungleich reagieren und sogar die Berin- 
dungsschläuche eines .und desselben Internodiums sich verschieden 
verhalten. 

6. Die Plastidenlängsreihen der normalen Zellen können in den 
abnormen durch kurze, wechselnd orientierte, gerade oder gebogene 
Plastidenketten ersetzt werden. 


. 
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ÜBER PROTOPLASMA- UND PROTOPLASTENVERLAGERUNG 
BEI ALGEN. 


Von 
HELGA BRECKHEIMER-BEYRICH. 


Mit 17 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 22. Juni 1944.) 


Bei meinen an Ulothrix flacca 'Tuur. ausgeführten Untersuchun- 
gen, über die ich bereits berichtet habe (BEYRICH 1944), bin ich im 
Frühjahr 1944 von der Biologischen Anstalt zu Helgoland wiederholt 
mit neuen Materialproben versorgt worden, so daß ich Gelegenheit 
fand, eine Reihe von früheren Beobachtungen zu ergänzen. Der Bio- 
logischen Anstalt zu Helgoland sage ich für ihre Bemühungen und 
Sendungen meinen ergebensten Dank. 

In den nachfolgenden Mitteilungen sollen einige Erscheinungen 
zur Sprache kommen; die irgendwie mit der gallertigen Beschaffen- 
heit der Membran von Ulothrix flacca zusammenhängen; bei der gro- 
ßen Rolle, die die gallertigen Membranen bei den Algen spielen, läßt 
sich erwarten, daß die an Ulothrix beobachteten Vorgänge auch an 
Algen anderer Art wiederzufinden sein werden. 

Die erste nachfolgende Mitteilung bezieht sich auf die Abgabe von 
Protoplasma aus dem Lumen lebendiger Zellen — die zweite berichtet 
über die Verlagerung ganzer Protoplasten innerhalb der gallertigen 
Membranmasse. 


I. Eine ungewöhnliche Form der Plasmoptyse. 
Als Plasmoptyse bezeichnet man den Vorgang, bei dem kleine oder 
größere Anteile des plasmatischen Zelleninhaltes durch einen Rif der 
Membran das Lumen der Zelle verlassen und an die Außenwelt ab- 
gegeben werden (vgl. Küster 1935, 85; 1935, 99). Als Plasmoptyse 
darf man auch denjenigen Ejakulationsvorgang bezeichnen, bei dem 
ein Teil des Zelleninhaltes durch einen Riß der Membran in die Nach- 
barzelle geschleudert wird. GEITLER (1944, 303) spricht von „echter 
Plasmoptyse“ nur dann, wenn Zellsaftvakuolen vorhanden sind. 
Ein Plasmoptysevorgang besonderer Art oder ein der Plasmoptyse 
ähnlicher Vorgang jiegt dann vor, wenn ein Teil des Inhaltes das 
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Lumen der Zelle verläßt, aber in der Membran stecken bleibt. Vor- 


gänge solcher Art habe ich an den Zellen von Ulothrix flacca be- 


obachtet. 

Ich habe bereits a.a.O., auf die in der gallertigen Membran der 
Algen liegenden Einschlußkörper hingewiesen und bin in der Lage, 
über deren Herkunft und ihre Beziehungen zu plasmoptytischen Vor- 
gängen zu berichten, nachdem ich an besonders aufschlußreichem 
Frühiahrsmaterial (Februar 1944) die Frage klarstellen konnte. 























Abb. 1. Abb. 2. Abb. 4. Abb. 5. 


Bei der Durchsicht des Materials fallen hier und da Fiiden auf, in 
denen einzelne oder mehrere Zellen plasmatische stäbchenartige Fort- 
sätze vom Zelleninhalt durch die Membran nach außen vorzuschieben 
scheinen. Abb.1 zeigt eine Reihe von Zellen, die alle an derselben 
Flanke einen solchen Fortsatz gebildet haben. Sämtliche fünf Zellen 
sind hier zusammengepreßte Nekriden, die ihren Fortsatz vornehmlich 
an einer Zellenkante entwickelt haben: die beiden noch lebendigen Zel- 
len sind ohne einen solchen geblieben. Nicht nur farblose tote Zellen, 
insbesondere diejenigen, die ich als Nekriden beschrieben habe, son- 
dern in vielen anderen Fällen auch grüne (vgl. Abb. 5) zeigen dieselbe 
Erscheinung. Wir nehmen an, daß die Membranlamelle, die das Lumen 
umspannt, irgendwo zerbirst und das Protoplasma in die Membran- 
gallerte hinein ausgequetscht wird: entweder wird nur Protoplasma 
ausgestoßen — und dann erscheinen die Zapfen farblos; oder es wird 
auch Plastidensubstanz herausgedrängt — dann erscheinen sie grün. 
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Ihre Dicke ist verschieden. Ich konnte 1,4—3,6 u messen. Ihre Länge 
. kann namentlich dann hohe Werte erreichen, wenn die ausgestoßenen 
plasmatischen Fäden nicht geradlinig, sondern gekrümmt werden. 
Abb. 2—5 zeigen die Form der ausgestoßenen Plasmamassen. Diese 
erreichen entweder nicht die Oberfläche der Zelle, indem eine irgendwie 
geartete Kutikula ihnen Widerstand leistet: alsdann sieht man sehr oft 
die Plasmafüßchen innerhalb der Kutikula L-förmig sich umbiegen 
oder T-förmig sich verzweigen (Abb.2); — oder die Kutikula wird 
durchbrochen, und es kommt insofern zu einer typischen Plasmoptyse, 
als ein Teil des Protoplasmas Membran und Zelle hinter sich läßt (z. B. 
in Abb. 3). Zuweilen nimmt der ausgestoßene Protoplasmafaden inner- 
halb der gallertigen Membran Schrauben- und Kringelform an (vgl. 
Abb. 4). Häufig sind Bilder wie die in Abb. 5 gezeigten, bei denen die 
ausgestoßene Plasmamasse vor der Kutikula eine Verbreiterung er- 
fährt; in solchen Fällen erscheint eine kapillare Zerreißung der aus- 
geschleuderten Plasmamassen sich vorzubereiten, die schließlich zur 
Zerklüftung des Plasmafadens und zur Bildung kleiner isolierter 
Plasmakugeln führen dürfte, die dann offenbar die von mir früher 
beschriebenen Membraneinschlüsse, mit besonderer Häufigkeit in der 
Nachbarschaft der Nekriden bilden. Die Färbbarkeit der Plasma- 
strange ließ allerdings bei Anwendung der Färbemittel, die ich den 
Einschlußkörpern gegenüber mit Erfolg verwendet habe (BEYRICH 
1944), zu wünschen übrig. Auch waren die Verbindungskabel niemals 
doppelbrechend; vielleicht nimmt ihre Substanz erst später, nachdem sie 
die Verbindung mit der Zelle aufgegeben und längere Zeit isoliert zwi- 
schen den Membranschichten gelegen haben, die färberischen und 
optischen Eigenschaften der Einschlußkörper an. 


Was für Kräfte bei den beschriebenen Plasmoptysevorgängen im 
Spiele sein mögen, ist schwer zu sagen. Da auch tote Zellen Plas- 
moptyse erfahren, werden wir einen osmotisch bedingten Turgordruck 
für die Abschleuderung von Plasmafragmenten nicht verantwortlich 
machen dürfen. Möglich wäre es, daß erhöhter Turgordruck lebendiger 
Nachbarzellen Nekriden oder beschädigte lebende Zellen zuweilen zur 
Plasmoptyse bringt. Nicht minder wäre an die Wirkungen des Wachs- 
tums zu denken: Wiederholt habe’ich Plasmastränge an toten Zellen 
wahrgenommen, deren Masse durch wachsende Nachbarzellen offen- 
bar stark bedrängt wurde. Schließlich käme auch noch die Wirkung 
von Quellungsvorgängen in Betracht — der Quellung des Zelleninhaltes 
und der der Membranen. 


Die Ulothrixzellen können an allen Teilen ihrer Oberfläche plas- 
moptytisch Protoplasma abgeben; Orte der Bevorzugung sind die Kan- 
ten der zylindrischen Zellen, so daß Bilder zustande kommen, die den 
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von Küster (1935, 101) für Mesocarpus beschriebenen ähnlich sind. 
Auch an das, was LEIB (1935) an Cladophora beobachtete und hernach 
zur Sprache kommen wird, wäre zu erinnern. 

Unter dem Objektiv Plasmoptysen hervorzurufen, wurde auf ver- 
schiedene Weise versucht. Fäden, die durch langsames Eintrocknen 
unter die Einwirkung eines stark hypertonischen Mediums gekommen 
waren, zeigten nach Zusatz von Leitungswasser keine Plasmoptyse, 
auch dann nicht, wenn in ihrer Nähe bereits Chlornatriumkristalle aus- 
gefallen waren. Behandlung mit verdünnten Säuren (Essigsäure, Salz- 
säure, Schwefelsäure), nach deren Einwirkung LLoyp und ULEHLA 
(1926) an Pollenkörnern und Pilzhyphen Plasmoptyse beobachtet 
haben, und Zusatz von Alkohol, 
dessen plasmoptytische Wirkung 
HOLDHEIDE (1931) für Hydro- 
dictyon beschrieben hat, blieben an 





Abb. 7. 


meinem Objekt ebenfalls wirkungslos. Nur durch starken mechani- 
schen Druck auf das Deckglas habe ich in vielen Fällen Plasmoptyse 
hervorrufen können. In einigen Fällen blieb das entleerte Protoplasma 
in der Membran stecken, meist aber durchdrang es die Membran und 
entleerte sich in wolkenartigen. Ballen nach außen (Abb. 6). Daß auch 
die an frischem Material beobachteten Plasmoptysen als Wirkungen 
eines mechanischen Druckes aufzufassen sind, halte ich nicht für 
wahrscheinlich; auch an Fäden, die mit größter Schonung behandelt 
worden waren, fehlten die Plasmoptysen keineswegs. Es scheint, daß 
es bei den spontanen Plasmoptysen niemals zu einer so gewaltigen 
Stoffabgabe kommt, wie bei den künstlich durch Druck erzeugten 
(Abb. 6). 

Plasmoptysen, die in der Membran stecken bleiben, sind wohl nur 
bei Zellen zu erwarten, deren Membran dick und gallertig ist. Nur 
Leıß (1935) scheint an Cladophora Vergleichbares wahrgenommen zu 
haben: er sah Längs- und Querwände seiner Zellen in den innersten 
Schichten aufreißen und das ausgeschleuderte Protoplasma zwischen 
die Membranlamellen dringen, se daß sich diese auseinanderschoben. 
Von diesen Vorgängen unterscheiden sich die an Ulothrix beobachteten 
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insofern, als eine lamellése Aufspaltung der Membranen hier niemals 
beobachtet wird. Weiterhin wäre an die intravaginalen Protoplasma- 
einschlüsse zu erinnern, die Lanz (1938) an den Fäden von Lyngbya 
und anderen Oscillatoriaceen beobachtet hat: durch mechanische An- 
griffe gelang es, die Zellen zur Abgabe von lebendigem Proto- 
plasma zu veranlassen, das von der Scheide in ähnlicher Weise über- 
lagert blieb wie bei unserem Objekt von der Kutikula. Die zwischen 
den Lamellen der Scheiden liegenden Protoplasmaeinschlüsse (Laxz 
1938, Abb. 7) erinnern stark an unsere Ulothrirbefunde, die Vor- 
wölbung der Scheide (Lanz, à. a. O., Abb.6b) an die Vorwölbungen 
der Kutikula, von welchen sogleich die Rede sein wird. Unsere Be- 
obachtungen sind aufschlußreicher als die an Lyngbya angestellten. 
da Lanz niemals plastische Verbindungen zwischen der Haupt- 
masse des Zelleninhaltes und den in der Membran eingeschlossenen 
Anteilen wahrgenommen hat. 


Über die Struktur der Außenwände geben uns die Plasmoptyse- 
bilder von Ulothrix insofern Aufschlüsse, als die Kutikula auf ihnen 
als eine Schicht besonderer Festigkeit sich zu erkennen gibt; das aus- 
getretene Protoplasma kann der Kutikula entlang sich innerhalb der 
Membran verbreiten. Bei den durch künstlichen Druck erzeugten 
Plasmoptysen sah ich zuweilen ansehnlich große Plasmamengen in die 
Membran mehrere Zellendicken weit vorwärts gestoßen und die Kuti- 
kula von der umfangreichen Plasmamasse so vorgewölbt werden, wie 
es Abb.7 zeigt. Unter den spontanen Plasmolysen fehlten Bildungen 
dieser Art. Daß, abgesehen vom Gesagten, irgendwelche Membran- 
strukturen die Form des ausgestoßenen Protoplasmas bestimmen helfen 
können, wird durch meine Befunde nicht wahrscheinlich gemacht; die 
Kringelformen des Plasmaejakulats lassen folgern, daß die Membran 
dem austretenden Protoplasma wenig Widerstand in den Weg stellt. 
Vermutlich wird die beschriebene Erscheinung durch die Festigkeii 
der innersten Membranschicht bewirkt, nach deren Platzen das Plasma 
in die gallertige, aus älteren Schichten bestehende Membranmasse ent- 
leert wird; die innerste Lamelle, für die wir hier besondere Zähigkeit 
in Anspruch nehmen, dürfte dieselbe sein wie diejenige, welche an 
lebenskräftigen Zellen oftmals besonders deutlich wahrnehmbar ist und 
mit Rutheniumrot sich kräftig färbt. An toten Zellen nehmen auch 
diese innersten jüngsten Lamellen dasselbe gallertige Aussehen an, wie 
es die älteren, nach außen folgenden Schichten bereits hatten. Bringt 
man durch mechanischen Zug die Fäden zum Zerreißen. so pflegt die 
innere jüngste Lamelle erhalten zu bleiben. 
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Il. Verlagerung von Protoplasten. 
Ruft man durch mechanischen Druck künstlich. Plasmoptyse. her- 
vor, so kann man die Entleerung einer Zelle soweit treiben, daB ein 
sehr beträchtlicher Anteil ihres Plasmainhaltes in die gallertige Außen- 





Abb. 8. Abb. 10. 


wand getrieben scheint, ohne die Kutikuia zu durchbrechen und durch 
sie in die Außenwelt zu geraten. Alsdann liegt ein umfangreicher 
Plasmakörper in der Membran, freilich nicht in der ihm zugehörigen 
Hülle; vielleicht kann ein solcher in der Membranmasse eingeschlos- 





Abb. 11. Abb. 12. Abb. 13. 


sener Protoplast am Leben bleiben und sogar zu neuer Umhäutung 
schreiten. Verlagerte Protoplasten habe ich gelegentlich auch am un- 
behandelten Material gefunden, für welche freilich angenommen wer- 
den darf, daß sie bei ihrer Verlagerung von der sie umhüllenden Mem- 
branlamelle sich nicht getrennt haben. Ähnliche Vorgänge hat KÜSTER 
(1943) für Porphyra beschrieben. 


Planta Bd. 34. 13 
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Der einzellreihige Bau der Ulothrixfäden wird zuweilen dadurch 
gestört, daß ausnahmsweise Teilungen in der Längsrichtung des 
Fadens sich vollziehen (vgl. Printz 1927, 158). Viel häufiger waren 
an meinem Material andere Anomalien des Zellengefüges, die ich im fol- 
genden beschreibe, und die mir zu zeigen scheinen, daß Abweichungen 
in der Richtung der Zellenwände bei Ulothrix auch auf andere Weise 
als durch abnorme Orientierung der Teilungsebenen zustande kommen 
können. 

Diese Anomalien sind weit verbreitet und leicht aufzufinden, weil 
an ihnen die Fäden knie- und gelenkförmig verbreitert und leicht ge- 
krümmt erscheinen. Abb.8 zeigt eine solche Verbreiterung, an der 
streckenweise der Faden einen bisiphonen Bau angenommen zu haben 
scheint: vier kleine Zellen liegen außerhalb der Reihe; ich nehme an, 
daß sie Abkömmlinge einer Mutterzelle sind, die ihrerseits von einer 
der beiden anliegenden breiten Zellen abgegeben worden ist. Es ist 
schwer, aus den Umrissen der großen Nachbarzellen eine Antwort auf 
die Frage herauszulesen, wo die Mutterzelle der vier seitlichen Enkel- 
zellen durch Teilung abgegeben worden ist; denn die Umrisse der Zel- 
len werden nicht so sehr durch die Richtung der bei ihrer Bildung auf- 
tretenden Querwände als vielmehr durch die modellierende Wirkung 
ihrer Nachbarschaft bestimmt. 

Ähnliches zeigt Abb.9. Für beide Fälle rechne ich mit der Mög- 
lichkeit, daß eine durch typische Teilung entstandene Tochterzelle aus 
ihrer normalen Gruppierung herausgleitet oder herausgequetscht wird 
und an atypischer Stelle liegend ihre Nachbarinnen zu ungewöhnlichen 
Formen modelt.: 

Der in Abb. 10 dargestellte Fall wird dadurch schwer zu beurteilen, 
daß benachbarte Zellen streckenweise übereinander geschoben wor- 
den sind. 

Bei Abb. 11 ist eine lückenlose Reihe von Zellen auch über die ge- 
lenkartige Verbreiterung hin erkennbar; an der Krümmungsstelle des 
Fadens liegen in der Konkavität der Zellenreihe drei Zellen, die ich für 
die Produkte der Teilungen halte, die eine aus der Zellenreihe heraus- 
getretene oder gewaltsam herausgepreßte Zelle erfahren hat. Der Aus- 
tritt aus der Zellenreihe erfolgte vielleicht an der mit einem Pfeil be- 
zeichneten Stelle. à 

Wie man sich ein solches Herausgleiten der Zellen aus dem nor- 
malen Verbande vorzustellen hat, zeigen Abb.12 und 13: bei der 
ersteren sieht man eine noch mit grünem Inhalt ausgestattete Zelle zur 
Seite hin verlagert werden; im zweiten Falle ist eine Zelle offenbar von 
der ihr angrenzenden besonders großen Nachbarin aus der normalen 
Zellenreihe herausgedrängt worden; der Protoplast reicht nicht mehr 
so nahe an den äußeren Umriß des Fadens heran wie die Nachbarin- 
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nen, und die Hauptmasse des Zelleninhaltes ist an die Konkavseite des 

Fadenknies geglitten. Vielleicht ist die danebenliegende kantig um- 

rissene Zelle durch ähnliche Quetschung um ihre normale Lage ge- 
kommen. 

In allen Fällen kommt 
es bei der Verlagerung der 
Zellen zu bescheiden An- 
fängen einer „falschen“ Ge- 
webebildung. 














Abb. 14. Abb. 16. Abb. 17. 


Eine weitere Serie von Anomalien, die in meinem Material häufig 
war, besteht in der Bildung von Riesenzellen. Sehr oft bestehen räum- 
liche Beziehungen von solchen zu den Nekriden insofern, als die Nach- 
barschaft der letzteren solche bevorzugt produziert. Abb. 14 zeigt einen 
Faden, der abwechselnd aus Nekriden und Riesenzellen besteht. Viel- 
leicht darf man bei dem hier erkennbaren, abnorm gesteigerten Wachs- 
tum von Kallushypertrophien sprechen (vgl. KÜSTER 1943) und die 
Möglichkeit erwägen, daß die Nekrose einzelner Zellen oder von Zel- 
lengruppen ähnliche Wirkungen auf das Wachstum der benachbarten 


13* 




















überlebenden Zellen des Fadens haben kann, wie sie nach Trauma an 


den wundnahen Zellen vieler Algen beobachtet werden. 


Die Riesenzellen können an Breite fast das Doppelte der normalen 
erreichen (Abb. 14) (Breite bis zu 64 u, Höhe bis zu 50 u). Sie sind 
teilungsfähig. Abb. 15 zeigt unter einer glockenförmig modellierten 
Nekride eine Riesenzelle, die sich einmal geteilt hat. In meinem Ma- 
terial waren Riesenzellen sehr häufig, die vier Tochterzellen geliefert 
hatten, die in ihrer Lagerung entweder der normalen Zellenfolge ent- 
sprechen oder eine leichte einseitige Verschiebung (Abb. 16, oben) 
zeigen. Letztere kann soweit gehen, daß schraubenartige gedrehte 
Gruppen zustande kommen (Abb. 16, unten). In sehr vielen Fällen ge- 
winnt man den Eindruck, daß die durchwachsenen oder flachgepreßten 
Nekriden oder solche, deren Substanz nach einer Seite sich verdrängen 
lassen mußte, und die dadurch geschaffenen Raumverhältnisse es sind, 
die die Abkémmlinge der sich teilenden Riesenzellen so stark ver- 
lagern. -Nach der Durchmusterung zahlreicher Fälle, die als Über- 
gangsformen zwischen leichter Verlagerung und weitgehenden Ord- 
nungsstörungen betrachtet werden dürfen, trage ich keine Bedenken, 


auch Fälle wie den in Abb. 17 gezeigten auf Verlagerung von Zellen 
und nicht auf abnorm gerichtete Querwandbildung zurückzuführen. 


Zu enfassung. 

1. Für Ulothrix flacca Tuur. wird eine Form der Plasmoptyse be- 
schrieben, bei der ein Teil des plasmatischen Zelleninhaltes das Lumen 
verläßt und in der gallertigen Membran stecken bleibt. 

2. In der gallertigen Membranmasse von Ulothrix flacca können ein- 
zelne Protoplasten durch mechanischen Druck verlagert werden und 
an ihrem neuen Standort. zur Teilung kommen, so daß die Algenfäden 
ihren normalen einzellreihigen Bau stellenweise aufgeben und An- 
sätze zu einer primitiven „Pseudogewebebildung“ erkennbar werden. 
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BALANOPHORA-STUDIEN. 


Von 
HERMANN VON ‘(GUTTENBERG. 


Mit 10 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 27. Juni 1944.) 


1. Das Wachstum der Knollen und deren morphologische Bedeutung. 
a) Einleitung. 

Mit der Frage, wie die Knollen von Balanophora wachsen, hat sich 
durch lange Zeit niemand näher beschäftigt. In der älteren Literatur 
über die Anatomie dieser Gewächse fand ich nur eine kurze Angabe 
von SOLMS-LAUBACH (1877). Dieser gibt für B. reflera und B. indica 
an, sie seien „von frühester Jugend an mit einer dicken, von zusam- 
mengefallenen Zellen bedeckten Rinde umgeben, deren Außengrenzen 
von einer in der Außenwand stark verdickten Epidermis gebildet wird“. 
Weiter heißt es: „Der junge Knollen wächst also von Anfang an durch 
interkalare Teilungen seines Gewebes, ohne einen Vegetationspunkt 
zu irgendeiner Zeit aufzuweisen.“ Diese Angaben konnten wenig be- 
friedigen, besonders wenn man an die zahlreichen Balanophora-Arten 
denkt, bei welchen die Knollen ein sich reich verzweigendes System 
bilden. Anderseits gelingt es bei äußerlicher Betrachtung tatsächlich 
nicht, irgendeinen Vegetationspunkt zu finden, da die gesamte Knollen- 
oberfläche von einer derben rauhen Außenhaut umgeben ist. Auch 
STRIGL (1908), der B. elongata und B. globosa studierte, konnte keinen 
entdecken. Über eine eigenartige Vorstellung, die er sich vom Wachs- 
tum der Knollen machte, soll später noch gesprochen werden. 

Jedenfalls schien ein erneutes anatomisches Studium der Wachs- 
tumsvorgänge lohnend, da offenbar ungewöhnliche Verhältnisse vor- 
liegen. Mein Aufenthalt in Java (1928/29) bot mir Gelegenheit, reich- 
liches Material von B. elongata BLUME im Urwald des Gedeh über 
Tiibodas zu sammeln. Es bestand aus zahlreichen älteren und 
jüngeren, blühenden und nichtblühenden Stöcken. Dazu kamen weitere 
Pflanzen, die ich in den Wäldern um Fort de Kock auf Sumatra fand, 
und die dem Formtypus der B. alutacea JuNGH, entsprechen. Da die 
Blütenstände sich noch in der ersten Anlage befanden, war mir eine 
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Bestimmung nicht möglich. Vielleicht handelt es sich um B. multi- 
brachiata Fawcett. Während B. elongata lange schwach verzweigte 
Triebe bildet, sind die der anderen Art kurz und dicht gehäuft, so daß 
die ganze Pflanze einen korallenférmigen Klumpen gedrängter Ver- 
zweigungen darstellt. 

Die geplante Untersuchung mußte wegen anderer Arbeiten zurück- 
gestellt werden, und einstweilen erschien eine Studie von EKAMBARAN 
und PaNJE (1935), die sich u.a. auch mit der Wachstumsweise von 
B. indica beschäftigt. Die Ergebnisse dieser Arbeit seien anschließend 
kurz wiedergegeben. Die Balanophora-Knollen enthalten bekanntlich 
in ihrem Inneren ein verzweigtes System von Wurzelsträngen der 
Wirtpflanze. Die Meinung von VAN TIEGHEM (1907), daß es sich hierbei 
um Gefäßbündel des Parasiten handelt, stand von vornherein in Wider- 
spruch zu den Untersuchungen und der Meinung fast aller früherer 
‘Autoren und ist von HEINRICHER (1907, 1908), LECOMTE (1915) und 
auch von EKAMBARAN eindeutig widerlegt worden. Der letztgenannte 
fand sogar, daß gelegentlich ein Wurzelstrang die Knolle durchwach- 
sen kann und sich außerhalb zu einer normalen Wurzel umgestaltet. 
Die apikalen Enden der Wurzelstränge im Inneren der Knolle weisen 
nach EKAMBARAN ein Doppelmeristem auf. Ein sehr kleinzelliger 
Teil gehört dem Wirtstrange an, darüber liegen etwas größere Zellen, 
die zur Balanophora gehören. Das Wirtswurzelmeristem verlängert 
die Wurzelstränge, während das Parasitenmeristem Zellzüge abgibt, 
die zwischen die Zellen der Wurzelstränge eindringen und hier als 
Haustorien funktionieren. Nach EKAMBARAN stellen diese Parasiten- 
meristeme, deren Anzahl nach dem Gesagten der der Wirtswurzel- 
stränge entspricht, auch den zerteilten Vegetationspunkt der Knollen- 
äste dar. Nach seiner Untersuchung schließen sich nämlich apikal- 
wärts allmählich größer werdende Zellen an, die von diesem Meristem 
abstammen. Es sollen also der Balanophora „apical or intercalary 
growing-regions in the ordinary sense of these term“ fehlen. Dafür 
wären zahlreiche „growing-regions deeply inbedded within the tissues 
of the parasit“ vorhanden, und die Knollen hätten ein ungewöhnliches 
„zentrifugales“ Wachstum. Über das Zustandekommen dieser getrenn- 
ten Meristeme macht sich EKAMBARAN folgende Vorstellung. Ursprüng- 
lich reichte der erste noch einfache Wurzelstrang der Wirtpflanze bis 
an das Meristem der jungen Knolle. Bei der Teilung dieses Stranges 
teile sich auch das Parasitenmeristem in Einzelgruppen auf. Diese 
Annahme wird aber durch keinerlei Untersuchung belegt und ist von 
vornherein recht unwahrscheinlich, da 'EKAMBARAN an jungen Knollen 
das postulierte erste Meristem gar nicht fand. 

Dem Autor ist eine Arbeit von Strict (1908) unbekannt geblieben, 
in der im wesentlichen dieselben Gedanken ausgesprochen werden. 
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STRIGL schreibt: „Mit ziemlicher Sicherheit läßt sich aus den geschil- 
derten Verhältnissen schließen, daß an den Spitzen der Nährwurzel- 
äste, solange sie wachsen, embryonales Parasitengewebe erhalten 
bleibt, das einerseits Elemente für die Weiterbildung des Thallus basi- 
petal abgibt, anderseits wahrscheinlich auch, und zwar akropetal und 
lateral, zur Vermehrung des Knollenparenchyms beiträgt.“ Was den 
letzten Punkt betrifft, so erwägt auch Strict schon die Möglichkeit, 
„daß die oben genannten Meristemkomplexe die eigentliche Vege- 
tationspunkte der Knollen und ihrer Austreibungen seien“. Ver- 
zweigte Formen, wie B. elongata, dürften dann solche Meristeme nur 
an den bis zum Scheitel vordringenden Wurzelsträngen besitzen, 
während an den kurzen seitlichen Strängen das Meristem kurzlebig 
wäre. Bei kugeligen Formen, wie z.B. bei B. globosa, hätten alle 
Wurzelstränge ein aktives Meristem. Ich werde auf diese Auffassung 
später noch einmal zu sprechen kommen. Hier sei zunächst eine 
weitere Beobachtung EKAMBARANS mitgeteilt. 

Dieser gibt für B. indica, bei der die Knollen besonders groß wer- 
den, an, daß an der Peripherie einige Zellenlagen auftreten, die sich 
durch dünne Wände und größere Kerne vom Nachbargewebe unter- 
scheiden. Da aber nur wenig Kernteilungen ‘zu finden waren, meint 
er, daß hier nur einige Parenchymzellen ,,secundarily meristematic“ 
würden und kein lokalisiertes Wachstum vorläge; es gäbe kein An- 
zeichen für ein „rapides“ Wachstum in dieser Region. Dazu muß 
gleich bemerkt werden, daß ein rapides Wachstum von vornherein 
nicht zu erwarten ist, da sich die Knollen nachweislich sehr langsam 
vergrößern. 

Die Arbeiten von STRIGL sowie von EKAMBARAN und PANJE haben 
die Frage nach dem Wachstum der Balanophora-Knollen also keines- 
wegs geklärt, und das veranlaßte mich, das Studium an meinem Ma- 
terial doch noch aufzunehmen. Von einer Aufklärung des Wachs- 
tumsvorganges war nämlich noch die Lösung einer weiteren ungeklär- 
ten Frage zu erhoffen, und zwar die nach der morphologischen Natur 
der Knollen. Über diese sind die Meinungen sehr geteilt. Die älteren 
Autoren bezeichneten die Knollen als Rhizome, so BECCARI (1869). 
EICHLER (1869), ENGLER (1889), van TIEGHEM (1907) u.a. Ihnen hat 
sich mit einiger Reserve neuerdings auch Harms (1935) angeschlossen. 
SOLMS-LAUBACH (1868) wählte die neutrale Bezeichnung Knollen, die 
auch HEINRICHER (1907/08) benützt, mit dem ausdrücklichen Vermerk, 
daß durch diesen Ausdruck morphologisch nichts ausgesagt werde, 
während das Wort Rhizom bestimmte morphologische Charaktere vor- 
aussetze. VELENOVSKY (1905) spricht hier und in ähnlichen Fällen 
von einem Procaulom. Er versteht darunter Keimungsprodukte 
höherer Pflanzen, die sich weder klar als Sproß noch als Wurzel 
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deuten lassen. GOEBEL (1933), Raus (1937) und TROLL (1937) be- 
trachten die Gebilde als Hypokotylknollen, wobei sie sich auf die Ent- 
wicklungsgeschichte berufen, die bei Balanophora, soweit bekannt, 
ähnlich wie bei Orobanche verläuft. Da sie die kleinen Orobanche- 
Knöllchen für Anschwellungen des Hypokotyls halten, glauben sie 
diese Vorstellung auch auf Balanophora übertragen zu können. Über 
die Berechtigung. dieser Ansichten soll später noch ausführlich ge- 
sprochen werden. 


b) Anatomisch-entwicklungsgeschichtliche Studien. 

Das fiir die anatomische Untersuchung bestimmte Material war 
zum Teil nach BouIN-ALLAN, zum Teil in Formol fixiert worden. Von 
diesem wurden jüngste, junge und ältere Seitentriebe mit dem Mikrotom 
in Längsschnitte zerlegt, wobei die medianen Schnitte naturgemäß den 
besten Einblick gewährten. Die Färbung erfolgte mit Eisenhämatoxylin- 
Lichtgrün, da bei dieser Doppelfärbung ‘Plasma, Kerne und Zellwände 
klar hervortreten. Freihandschnitte waren besonders zum Studium 
der Außenschichten erforderlich, die so hart und spröde sind, daß sie 
bei Mikrotombehandlung meist mehr oder minder zerstört werden. 
Solche Schnitte müssen indessen durch Xylol- oder Ätherbehandlung 
vom Balanophorin befreit werden, da sonst keine klaren Präparate zu 
erzielen sind. 

Als erstes muß hier die eigenartige Oberhaut beschrieben werden, 
die schon allen früheren Untersuchern auffiel, und die besonders von 
STRIGL (1907) genauer untersucht wurde. Schon Beccari (1869) 
erkannte bei B. reflexa, daß die spitz vorspringenden Rauhigkeiten 
der Knollenoberfläche nichts anderes sind als sehr große Zellen, deren 
Außenwand sehr stark verdickt und geschichtet ist, und von der aus 
„bizarre Exkreszenzen“ in das Zellinnere vorspringen. Nach SoLMs- 
LAuBACH (1877) besitzen schon die jugendlichen Knollen von B. indica 
und B. reflexa eine stark verdickte Epidermis. Die Bildung der nach 
innen vorspringenden Zapfen wird nach seiner Meinung durch ein- 
dringende Pilze bewirkt, um welche sich in der Zelle Membranscheiden 
bilden. STRIGL (1907) findet die oberflächlichen Zellen von B. elongata 
zugespitzt, die von B. globosa mehr abgeflacht, weshalb bei dieser Art 
die Oberfläche weniger rauh erscheint. Die Wandverdickung erstreckt 
sich auch auf die Radialwände. Alle Wände der Außenzellen sind 
typisch verholzt, und es fehlt ihnen eine Kutikula. Auf Grund dieser 
Befunde lehnt Strict die Bezeichnung „Epidermis“ für die Oberhaui 
ab. Dies hat auch schon GÔPPERT (1841) getan, mit der Begründung, 
daß Stomata gänzlich fehlen. Bei älteren Knollen von B. elongata und 
B. globosa setzt sich nach STRIGL die Verholzung in der nächsten, zum 
Teil auch in der dritten Zellenlage fort. Er bezeichnet diesen verholz- 
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ten peripheren Teil als Rinde, was vom vergleichend anatomischen 
Standpunkt aus abzulehnen ist. Die Rinde eines Organs reicht bis zum 
Zentralzylinder, also bis zu den Gefäßbündeln; was hier vorliegt, kann 
topographisch nur als ein durch eine Oberhaut bedecktes Hypoderm 
bezeichnet werden. STRIGL stellte fest, daß die inneren verholzten Zel- 
len nicht von den äußersten abstammen können, da sich diese nicht 
mehr teilen. -Er übersah aber, was aus seinen Textfiguren klar hervor- - 
geht, daß die unteren Zellen offenbar durch tangentiale Teilungen aus 
gemeinsamen Mutterzellen hervorgegangen sind, da sie in genetischen 
Reihen liegen. Das trifft bei Hypodermen oder Exodermen sehr häufig 
zu. Wichtig sind die nun folgenden Ausführungen des Autors: „Durch 
diese Heranziehung von Parenchymzellen ist auch für die nötige Er- 
gänzung der Rinde bei fortschreitender Größenzunahme der Knollen 
gesorgt. Es liegen nämlich auch von radialen Teilungen der Rinden- 
zellen keine Anzeichen vor, durch bloßes Wachstum können aber die 
primären Rindenzellen den Zusammenhang der Rinde unmöglich auf- 
rechterhalten. Man findet in der Tat an der äußersten Peripherie häufig 
eine Isolierung von Zellen, die früher offenbar fest zusammenhingen. 
An solchen Stellen werden dann, ursprünglich dem Knollenparenchym 
angehörige, nachträglich verholzte Zellen eingeschoben.“ In den Mem- 
branzapfen der Oberhaut konnte Strict keine Pilzhyphen finden. 
EKAMBARAN (1935) erwähnt die Außenzellen nur kurz, er nennt sie 
für B. indica groß und verdickt und sagt weiter: „With the growth of 
the tuber these cells are broken down and wear off, rendering the outer 
surface rough.“ „No epidermis is differenciated.“ Ferner heißt es bei 
ihm: „At the extreme periphery, the cells are slightly flattened on the 
outermost layers, the cells burst there thickly-suberised walls or split 
away from one another and thereby make the surface of the tuber 
roughly granular.“ 

Aus dem Ganzen geht hervor, daß die Oberhaut der Knollen keines- 
falls der Epidermis eines Sprosses entspricht. Wohl ist die Außen- 
wand der Zellen verdickt, aber es fehlt ihr eine Kutikula, es fehlen 
Spaltöffnungen, und die Wachstumsweise der Oberhaut hat nichts mit 
der Entwicklung einer Epidermis oder auch eines Periderms zu tun. 
Anderseits mußte gerade dieses eigenartige Wachstum Aufschlüsse 
über das Wachstum und die morphologische Bedeutung des Organs 
geben und war daher näher zu studieren. 

Eine Nachuntersuchung der fertigen Außenzellen erbrachte eine 
Bestätigung der Angabe von STRIGL. Sie sind spitz.kegelförmig ge- 
staltet, dabei geht die Außenwand in die Radialwände über, so daß 
die Zellen seitlich ganz oder fast ganz frei sind und nur mit ihren 
inneren Tangentialwänden aneinander stoßen. Häufig ist auch diese 
Verbindung gelöst, indem eine Zelle der unteren Lage sich zwischen 
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die obersten Zellen einschiebt (Abb.1). Die Verdickung der freien 
Wände nimmt gegen die Zellspitze zu, die Schichtung ist eigenartig 
locker, ähnlich wie bei Bastzellen von Nerium. Die Membranen geben 
alle typischen Holzreaktionen, fettartige Substanzen sind weder in 
ihnen noch auf ihnen nachzuweisen, die Angabe von EKAMBARAN, daß 
die Wände „suberised‘ wären, ist wohl irrig. Die reichlich nach innen 
vorspringenden Membranzapfen besitzen einen äußerst feinen Kanal, 
der in der Außenwand blind endet und viel dünner als eine Pilzhyphe 
ist, auch konnte ich solche in den Zapfen nicht finden, obwohl den 
Knollen wiederholt außen Mycelien aufsaßen. Es mag aber durchaus 
richtig sein, daß SoLms-LAuBAcH Hyphen antraf, denn die ganze Ein- 
richtung entspricht offenbar weitgehend den sogenannten „Röhren- 
tüpfeln“, die BURGEFF (1932) in den Wurzeln tropischer Orchideen 





Abb. 1. Balanophora elongata. Rhizodermis (Oberhaut) im Längsschnitt durch die Knolle. 


antraf. Auch diese werden nicht von Pilzen hervorgerufen, aber ge- 
legentlich von solchen durchwachsen. 

STRIGL hat sicher recht, wenn er die Außenhaut als ein Wasser 
absorbierendes Gewebe betrachtet. Die Verholzung und die lockere 
Schichtung der Außenwand eignen sich für die Imbibition mit Wasser 
sehr gut. Dazu kommt, daß die Protoplasten massig entwickelt sind 
und große Kerne aufweisen, ganz im Gegensatz zu Epidermiszellen 
von Sprossen. Die Membranzapfen ermöglichen sicher eine erleichterte 
Wasserzufuhr, ähnliche Zapfen fand auch HABERLANDT (1894) bei den 
Hydathoden von Anamirta Cocculus. Die rauhe Oberfläche kann eine 
Wasserschichte kapillar festhalten. Das gilt besonders für die Grüb- 
chen der sogenannten Sternwarzen, die manche Balanophora-Arten be- 
sitzen, und die, wie schon STRIGL zeigte, aus einer Gruppe divergieren- 
der besonders großer und verdickter Außenzellen bestehen. Am Grunde 
der trichterförmigen Grube, die durch das Vorragen dieser Zellen ge- 
bildet wird, liegen Zellen des Rindenparenchyms. STRIGL nannte diese 
Einrichtungen „Wasserfänge“, auch ich möchte sie als Hydathoden 
ansprechen. 

Die jüngsten Knollenauszweigungen, die mir zur Verfügung stan- 
den, fanden sich bei der Balanophora sp. aus Sumatra. Das Knollen- 
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wachstum erfolgt bei dieser Art zum Teile so, daß unterhalb eines 
Gliedes, das mit der Bildung eines Blütenstandes beginnt und selbst 
nur etwa 1,5 cm lang wird, dicht gedrängt neue Verzweigungen 
(„Knöllchen“) sich bilden. Die jüngsten Höcker, die sich an meinem 
Material fanden, waren etwa 5 mm lang, 2 mm breit und von weißlich- 
gelber Farbe. Sie werden allmählich kugelig, später birnförmig, indem 
ihr apikales Ende, besonders während der Blütenstandsbildung, an- 
schwillt. An anderen Stellen des Materials saßen junge solche Knöll- 





Abb.2. Balanophora sp. Knöllchen von Wurzel durchwachsen. (Vergr. 3 mal.) 


chen zu dichten Gruppen gehäuft in koralloider Anordnung, seltener 
treten ganz kurze zylindrische Hauptäste auf, die ihrerseits dann die 
Anschwellungen apikal und seitlich tragen. Sowie die Knöllchen etwas 
älter werden, ist an ihnen schon mit freiem Auge deutlich ein Grübchen 
in der Mitte der apikalen Kuppe zu bemerken. Ganz vereinzelt fand 
ich gleich EKAMBARAN Knöllchen, aus deren Kuppe eine fadenförmige 
Wirtswurzel hervorbrach (Abb.2), der beste Beweis für die Wirts- 
natur der inneren Wurzelstränge. 

Der mediane Längsschnitt durch den jüngsten Höcker zeigte zentral 
einen breiten Wurzelstrang, der sich in der oberen Hälfte bereits ver- 
zweigte. Ringsum lagen fast ausgewachsene Parenchymzellen, zu 
äußerst die großen fertigen Zellen der Oberhaut. Das apikale Ende 
wurde durch einen Kegel gebildet, der oben stumpf und etwas ein- 
gedellt war. Seine Zellen unterschieden sich weitgehend von denen 
der unteren Partien. Über dem Wurzelstrangende lagen etwa zwölf 
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langsgerichtete parallele Reihen genetisch zusammengehöriger Zellen. 
Etwa sechs untere Zellen jeder Reihe waren zwar groß, aber plasma- 
reich und äußerst zartwandig. Die anschließenden oberen Zellen zeig- 
ten viel derbere Wände und weniger Plasma. Die den Kegel seitlich 
abschließenden Oberhautzellen waren deutlich kleiner und jünger als 
die unten folgenden. Zu oberst an der Kuppe fehlten sie, anscheinend 





Abb. 3. Balanophora sp. Bildung einer Seitenknolle unter den peripheren Schichten der Knollenrinde. 


waren hier Zellen abgebröckelt. Die beschriebenen parallelen Zellen- 
reihen endeten somit mit ihren äußersten Zellelementen frei, und es 
war deutlich zu bemerken, daß die frei in das Grübchen ragenden 
Außenwände sich verdickten. Der ganze Kegel bedeutete offenbar 
einen Vegetationspunkt, doch konnte dieses Stadium allein das Wachs- 
tum des Knöllchens nicht klären. 

Ein etwas älteres 6mm langes und 3mm breites Knöllchen ließ 
folgendes erkennen. Über der Scheitelkuppe liegen die großen fertigen 
Zellen der Oberhaut. Darunter folgen erheblich kleinere Zellen in 
genetischen Reihen, und zwar begiast jede Reihe am apikalen Ende 
mit einer größeren Zelle, der weitere mit abnehmender Größe folgen. 
Diese inneren Zellen sind relativ meristematisch, d.h. sie sind ganz 
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erheblich kleiner als die weiter unten liegenden fertigen Zellen, die 
auch derbere Wände besitzen. In der Mitte der Kuppe findet sich ein 
seichtes Grübchen, unter dem die Zellen bereits etwas größer sind, zu 
beiden Seiten biegen die jugendlichen Zellreihen in Kurven aus, und 
zwischen ihnen eingebettet findet sich auf jeder Seite ein typischer 
Meristemkegel, der noch von einigen Außenlagen bedeckt ist (Abb. 3). 
Diese Kegel sind bereits die Anlagen der neuen Seitenverzweigungen - 
(„Knöllchen“), die also nicht, 
wie das makrokopische Bild 
vortäuscht, exogen, vielmehr 
mesogen, d. h. aus äußeren 
Rindenzellenlagen entstehen. 
Im wesentlichen das gleiche 
Bild zeigten mir die jüngsten 
Auszweigungen meines Mate- 
rials von B. elongata. Bei die- 





Abb. 4. Balı h ta. Bildung der Abb. 5. Balanoph longata. Anlage eines 
Oberhaut in der Mitte der Scheitelkuppe. Seitentriebes . 
Langsschnitt durch Alkoholmaterial. 








ser Art studierte ich den Entwicklungsvorgang an Mikrotom- und F rei- 
handschnitten noch genauer. Ubereinstimmend zeigen beide Arten, daß 
die Anzahl der Zellketten unter der Kuppe größer ist als die der Außen- 
zellen, was ja durch die sehr verschiedene Größe der Zellen bedingt wird. 
Es treten hier also nicht nur tangentiale Teilungen auf, sondern auch 
antikline radiale, die die Zahl der ‘Zellreihen allmählich vermehren, 
wobei das Knöllchen oder der Knollenast dicker wird. Bei B. elongata 
muß diese Bezeichnung gebraucht werden, da hier lange Triebe mit 
voneinander ziemlich weit entfernten Verzweigungen auftreten. Das 
Scheitelgrübchen war bei den schon etwas älteren Trieben auffälliger 
und erschien unter dem Mikroskop als flache Mulde. Wieder liegen zu 
äußerst die fertigen Außenzellen, aber in der Mitte der Grube findet 
man auch jüngere noch unfertige. Man sieht hier deutlich, daß sich 
die radial längsverlaufenden Zellreihen mit ihren Endzellen zwischen 
die älteren Außenzellen einschieben, wobei sich diese seitlich voneinan- 
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der trennen. Jede eingeschobene Endzelle vergrößert sich rasch, be- 
ginnt mit der Verdickung der Außenwand, die sich dann auf die 
Radialwände fortsetzt, und gleichzeitig tritt die Verholzung ein 
(Abb.4). Bei B. elongata entstammen die Zelireihen bei diesem Alter 
des Knollenastes einer breiten Bildungsschicht, die muldenförmig unter 
der Scheitelgrube liegt. Ihre Zellen sind relativ klein, äußerst zart- 
wandig und plasmareich. Das Plasma ist wabig, die Waben sind von 
Balanophorin erfüllt. Das gleiche Bildungsgewebe ergänzt in seinem 
unteren Teil den Knollenast. Überall sieht man geteilte Zellen, Kern- 
teilungsbilder sind allerdings kaum zu finden, was aber in Anbetracht 
des langsamen Wachstums nicht wunder nehmen kann. Der Unter- 
schied zwischen der Bildungsschichte und dem folgenden Dauergewebe 
ist trotzdem völlig klar. Allerdings sind die jüngeren Zellen nicht so 
klein und plasmaerfüllt, wie man sie sonst in Meristemen anzutreffen 
gewohnt ist, aber sie unterscheiden sich doch gänzlich vom fertigen 
Gewebe, dessen Zellen ein Mehrfaches der Ausgangsgröße besitzen 
und nur einen ganz zarten wandständigen Protoplasten sowie viel 
derbere Wände aufweisen. Vereinzelt fand ich auch bei B. elongata 
seitlich die Anlage einer neuen Verzweigung, die wieder aus meso- 
genen kleinzelligen Meristemzellen besteht, die einen schalenförmigen 
Aufbau zeigen (Abb. 5). 

Nach dem Gesagten erklärt sich die Wachstumsweise der Balano- 
phora-Knollenäste folgendermaßen auf. Nach einem ersten Jugend- 
stadium, in dem wohl noch alle Zellen der Knolle oder des Knollen- 
astes teilungsfähig sind, verlagert sich das Wachstum auf die Zone 
unterhalb der Scheitelkuppe. Hier wachsen noch jugendliche Zellen 
unter vorwiegender Längsstreckung und Querteilung, wobei sie Ab- 
kömmlinge nach oben und unten bilden. Die oberen Zellreihen stehen 
senkrecht zur gewölbten Oberfläche, bilden also nach den Rändern 
der Kuppe zu Kurven. In der Mitte stehen die genetischen Reihen 
gerade, und da auch Längsteilungen auftreten, kommt es zu einer 
Verbreiterung. Diese wieder führt zur Trennung der Außen- 
zellen, zwischen welche sich die so freiwerdenden Endzellen neuer 
Reihen einschieben. Man kann also sagen, daß das Wachstum vor- 
wiegend in der Weise erfolgt, daß von der Mitte der Kuppe oder des 
dort befindlichen Griibchens aus die äußeren Zellenlagen allmählich 
über die gewölbten Ränder der Kuppe ziehen und so langsam nach 
rückwärts wandern. Dabei erreichen die Zellen der Oberhaut erst 
ihre maximale Größe, worauf sie sich in ihren Radialwänden trennen, 
bis schließlich nachfolgende Zellen sich zwischen sie eindrängen. Die 
nach rückwärts abgeschobenen Zellen der Bildungsschichte strecken 
sich zu Dauerzellen und verlängern den Ast nach unten zu. Schließlich 
ist das Aussehen der Oberhautzellen ein ziemlich gleichmäßiges, man 
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sieht aber überall deutlich, daß sie verschiedenen Zellenlagen ent- 
stammen, daß also die Außenhaut entwicklungsgeschichtlich kein ein- 
heitliches Gewebe ist. Einen gewissen Unterschied zwischen den ersten 
und den eingeschobenen Zellen erkennt man oft noch daran, daß die 
ersten spitz kegelförmig, die letzten außen mehr gerundet sind. Der 
eigenartige Entwicklungsgang hat zur Folge, daß, wie schon frühere 
Autoren fanden, die Außenzellen seitlich mehr oder minder getrennt 
sind, wobei die Außenwände in die Radialwände übergehen. 





Abb.6. Balanophora elongata. Anlage der Infloreszenzachse (vgl. Text). 


In noch etwas älteren Knollenästen von B. elongata und B. spec. 
aus Sumatra konnte ich die Entwicklung der Infloreszenzachsen stu- 
dieren, die bekanntlich „endogen‘“ vor sich geht, aber auch richtiger 
als mesogen zu bezeichnen ist, da sie in der Rinde erfolgt. Bei B. elon- 
gata macht sich die Anlage zunächst dadurch bemerkbar, daß sich das 
Scheitelgrübchen vertieft. An Längsschnitten sieht man, daß die früher 
beschriebene Bildungsschichte sich nunmehr rasch teilt. In ihrer Mitte 
treten soviel tangentiale (quere) Wände auf, daß unterhalb des tiefsten 
Punktes der Grube etwa zehn übereinanderliegende Schichten schmaler 
Zellen entstehen. Über diesen befinden sich nur noch etwa drei Zellen- 
lagen, bei denen diese Teilung unterbleibt. Genau in der Mitte folgt dann 
eine Gruppe regellos angeordneter Initialzellen (vgl. Abb. 9), an die sich 
nach unten weitere Teilungsprodukte anschließen, die zusammen ein 
stumpf-kegelförmiges Paket von Zellreihen bilden (Abb. 6). Die weitere 
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Entwicklung geht so vor sich, daß aus den obersten fast horizontalen 
Reihen eine Zellplatte entsteht, die sich durch einen schizogenen Spalt 
von dem Kegel zu trennen beginnt. Diese Spaltung ergibt sich ganz 
deutlich aus den verschieden gerichteten Wachstumstendenzen beider 
Teile des Meristems. Die Spalte verbreitert sich und wird auch höher, 
so daß ein Raum für den neuen Vegetationskegel frei wird. Seitlich 
bildet dieser sofort Blätter, die in so dichter Folge entstehen, daß die 








Abb.7. Bal h longata. Anlage der Infloreszenzachse (vgl. Text). 


noch eingeschlossene Knospe bereits von zahlreichen Blattanlagen um- 
schlossen ist (Abb.7). Jetzt wird das Dach gesprengt und so die 
Knospe freigelegt. Sie besitzt am Grunde Zellen, die in rascher Quer- 
teilung begriffen sind und so den Trieb sehr schnell verlängern. Bei 
B. spec. aus Sumatra ist der Vorgang im wesentlichen der gleiche 
(Abb. 8,9). Doch reicht hier das Meristem über die ganze Kuppe, und 
es werden auch sehr viel antikline Wände eingeschaltet, was zur Folge 
hat, daß das ganze Knöllchen sich bei der Sproßbildung oben verbrei- 
tert und so die schon erwähnte birnenförmige Gestalt bekommt. 
EKAMBARAN und PANJE schildern die Entwicklung der Infloreszenz- 
achsen von B. dioica. Sie verläuft bei dieser Art etwas anders. Nach 
den Abbildungen liegt der Vegetationskegel tiefer in das Gewebe ein- 
gesenkt und der Anlageort ist nicht so regelmäßig gelagert wie bei den 
von mir untersuchten Arten. Auch soll der erste Beginn der Höhlen- 
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bildung mit dem Zugrundegehen einer oder einiger Zellen verbunden 
sein, wonach anfänglich lysigene Entstehung vorläge, die später von 
schizogener abgelöst würde. Während ich sehr deutliche Ausgangs- 
meristeme fand, gibt EKAMBARAN an, daß erst bei der Vergrößerung 
der Höhle die unter und seitlich dieser liegenden Zellen sekundär 
meristematisch werden. 

Zu bemerken wäre noch, daß sowohl zu den mesogenen Seitentrieb- 
anlagen wie zur Sproßanlage alsbald zuleitende Gefäßbündel des Para- 





Abb.8. Balanophora sp. Junger Vegetationskegel. 


siten angelegt werden. Das Eindringen von Wurzelsträngen des Wirtes 
in die Seitentriebe erfolgt erst später, in die Infloreszenzachse treten 
sie bekanntlich niemals ein. Recht ungewöhnlich ist die Anlage der 
Parasitenbündel. Sie erfolgt in der Weise, daß schon relativ große 
Zellen des Knollenastes sich mehrfach so teilen, daß kurze parallel 
nebeneinanderliegende Elemente entstehen. Da diese Teilungen in an- 
einander grenzenden Elementen der Zellketten vor sich gehen, ent- 
stehen kontinuierliche Bündel. Ein Teil der schmalen Zellen wandelt 
sich in derbe Netztracheiden, ein anderer in leptomatische Elemente 
um, wobei eine kollaterale Anordnung entsteht. 

Das Wachstum der Wirtwurzelstränge und der mit ihnen verbun- 
denen Zellen des Parasiten geht in der von Strict (1908) und 
EKAMBARAN (1935) beschriebenen Weise vor sich. Es trifft nun wirk- 
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lich zu, daß in der Umgebung derjenigen Stränge, die bis knapp unter 
die Kuppe reichen, sich darüber und noch ausgiebiger seitlich, Zell- 
teilungen im Parasitengewebe einstellen, die zur Vergrößerung der 
Knolle beitragen. Aber die breiten zwischen den Strängen liegenden 
Partien des Parasitengewebes. vermehren sich auch und stammen 
keinesfalls von den Teilungsprodukten des Parasiten in der Umgebung 
der Wurzelstränge ab. Vielmehr sind umgekehrt die meristematischen 





Abb.9. Balanophora sp. Der zentrale Teil des Meristems der Infloreszenzachsenanlage. 


Zellen an den Enden der Stränge ein Teil des Gesamtbildungsgewebes, 
und zwar ein Teil, der sich in regerer Teilung befindet als die rest- 
lichen Partien. Demgemäß zeigen die hier liegenden Zellen auch viel 
deutlicher meristematischen Charakter. Der beste Beweis dafür, daß 
die Äste ein eigenes Meristem unabhängig von den Wurzelsträngen 
besitzen, ist ihre erste Anlage. Diese erfolgt, wie beschrieben, mesogen 
ohne jede Beteiligung eines Wurzelstranges. Die verschiedenen Wuchs- 
formen der einzelnen Balanophora-Arten erklären sich wohl so, daß 
die peripheren teilungsfähigen Zellen im einen Falle mehr antikline, 
im anderen mehr perikline Wände einschalten, und ich will nicht be- 
zweifeln, daß bei der massigen Ausgestaltung der Knollen etwa von 
B. globosa auch das Zellenmaterial, das um die Bündelenden entsteht, 
entsprechend beteiligt ist. 
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c) Der morphologische Wert der Knollen. 

Nachdem nunmehr die Wachstumsweise geklärt ist, ergibt sich die 
Frage, ob aus ihr etwas für den morphologischen: Wert der Organe 
abgeleitet werden kann. Ich glaube, daß diese Frage bejaht werden 
darf. Ein Rhizom besitzt als Stammorgan ein den Vegetationspunkt 
bedeckendes geschlossenes Dermatogen. Ein solches gibt es bei Bala- 
nophora nicht. Vielmehr entsteht die Oberhaut in ähnlicher Weise, 
wie sich bei Wurzeln die Rhizodermis aus der Wurzelhaube ent- 
wickelt. Unter der Scheitelkuppe des Organs befinden sich teilungs- 
fähige Zellen, die Abkömmlinge apikalwärts abscheiden. So entstehen 
Zellreihen, deren äußerste Elemente sich sehr rasch in Dauerzellen 
verwandeln. Diese Oberhautzellen werden beim fortschreitenden Wachs- 
tum wie bei einer Wurzelhaube auseinandergedrängt,- und es schieben 
sich zwischen sie neue Zellen aus unteren Lagen ein; auch dürften 
einige der ursprünglichen Zellen abgestoßen werden, wenigstens 
sitzen sie so locker, daß sie bei der Anfertigung von Schnitten ab- 
fallen. Die sich bildende Oberhaut ist älso kein einheitliches Gewebe, 
sondern wird aus Abkömmlingen verschiedener übereinanderliegender 
Gewebelagen zusammengesetzt. Ein Vergleich ist am ehesten mit der 
Wurzelhaubenbildung bei den Gymnospermen möglich, wo die sich 
aus der Wurzelhaube herausschälende Rhizodermis gleichfalls ver- 
schiedenen Zellenlagen entstammt. Es wird später gezeigt werden, 
daß die Oberhautzellen bei anderen Balanophoraceen die Form kegel- 
förmiger Wurzelhaare besitzen, ich habe daher keine Bedenken, auch 
die äußerste Zellenlage von Balanophora als eine Rhizodermis und 
ihre Elemente als umgewandelte Wurzelhaare anzusprechen. Daß 
ihre Funktion damit übereinstimmt, wurde schon früher ausgeführt. 

Wie auch sonst in Wurzeln, liefert die apikale teilungsfähige Zone 
auch Elemente nach rückwärts, die den Wurzelkörper aufbauen. Eine 
Gliederung in Tunica und Corpus fehlt dem fertigen Knollentrieb. An 
Stelle eines Pleroms treten die Wurzelstränge des Wirtes auf, und 
deren apikale Doppelmeristeme vertreten gewissermaßen die Plerom- 
initialen. Wachstum und Entwicklungsgeschichte lassen also erken- 
nen, daß die Knollen keinesfalls Rhizome sind, sondern den Charakter 
von Wurzeln haben, also als Wurzelknollen anzusprechen sind. Gegen 
die Rhizomnatur spricht auch das gänzliche Fehlen von Blattorganen, 
während für den Wurzelcharakter sich noch weitere Belege anführen 
lassen. In erster Linie ist dabei auf die Anlage der Verzweigungen 
hinzuweisen. Diese erfolgt nicht exogen wie bei Sprossen, sondern 
mesogen aus äußeren Rindenlagen. Die Anlage entspricht durchaus 
der der Wurzeln, die bei Orobanche im jungen Knöllchen angelegt 
werden (Kocx 1887). Ähnliches ist auch für Pirolaceen, Orchidaceen 
und Burmanniaceen bekannt geworden. Die Bildungsgewebe der Ver- 
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zweigungen von Balanophora haben durchaus den Bau einer Seiten- 
wurzelanlage, hier sind sogar zentrale schmälere Zellen zu sehen, die 
einer Pleromanlage entsprechen, und an diese Zellen schließt sich ein 
Leitbündel des Parasiten an. Die Seitenäste oder Seitenknöllchen der 
Balanophora-Arten sind also nichts anderes als Seitenwurzeln, und 
der ganze Balanophora-Körper ist ein verzweigtes freilebendes Wur- 
zelsystem. Bei Mycorrhiza-Pflanzen gibt es zahlreiche Fälle, die mit 
der Entwicklung von Balanophora große Ähnlichkeit besitzen. So ist 
das „Procaulom“ der Pirolaceen seiner Entstehung nach eine Wurzel, 
die dann zu einem verzweigten Wurzelsystem heranwächst. Das wird 
besonders aus den Untersuchungen FRANCKEs (1934/35) an Monotropa 
Hypopithys, und von CHRISTOPH (1921), Lück (1940) und LIHNELL 
(1942) an Pirola klar. Der Keimling entwickelt sich ausschließlich aus 
dem Wurzelpol des Embryos, und später entsteht aus ihm ein durch 
lange Zeit sproßloses, frei lebendes Wurzelsystem. Ähnlich entstehende 
saprophytische zunächst sproßlose Wurzeln gibt es ferner nach 
PFEIFFER (1914) sowie nach GOEBEL und SUESSENGUTH (1924) bei 
einigen Thismia-Arten, und auch manche saprophytischen Gentiana- 
ceen leben zunächst nur in Form sproßloser Wurzeln. 

Auch die Entwicklung der Infloreszenzachse von Balanophora ent- 
spricht der, wie sie bei den genannten Wurzelsystemen anzutreffen ist. 
Eine exogene Bildung ist von vornherein nicht möglich, da kein 
Dermatogen existiert, bei einem Rhizom wäre indessen eine exogene 
Anlage zu erwarten. Sproßorgane von primärem Bau entwickeln näm- 
lich ihre Seitenachsen stets exogen, erst nach Beginn des sekundären 
Dickenwachstums kommt es zu endogener Anlage im Perikambium 
oder in noch tieferen Schichten. An Wurzeln treten Sproßbildungen 
in der Regel erst im sekundären Zustand auf, wobei der Bildungsort 
das Perikambium ist. Es gibt aber auch Fälle, wo Knospen schon 
frühzeitig im Rindenparenchym entstehen. Bekannte Beispiele sind 
Aristolochia und die Podostemonaceen. Bei manchen Mycorrhiza- 
Pflanzen ist die Bildung der Infloreszenzachsen der von Balanophora 
äußerst ähnlich So wieder bei den Pirolaceen, die aus ihren Wurzel- 
systemen mesogen Ausläufer und Infloreszenzachsen bilden. Durch- 
aus entsprechend ist die Anlage der Blütenstandsachse in der Wurzel 
von Thismia americana nach PFEIFFER (1914). Auch mit der Ent- 
wicklung von Sprossen aus abgetrennten Wurzeln von Neottia Nidus- 
avis (WARMING 1874, RauH 1937) sowie der Wurzeln von Listera cor- 
data (Brunpın 1895) und anderen Orchideen besteht große Ähnlich- 
keit. Denn hier entstehen die neugebildeten Sprosse gleichfalls apikal 
unter der Wurzelhaube. Somit stimmt auch die Bildung der Blüten- 
standachse mit der Wurzelnatur der Balanophora-Knollen überein. 
GOEBEL (1933), RauH (1937) und TROLL (1937) berufen sich, wenn 
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sie die Vegetationsorgane von Balanophora als Hypokotylknollen be- 
zeichnen, auf die Entwicklungsgeschichte, die nach den Beobachtun- 
gen von WEDDELL (1850) an Cynomorium coccineum und einigen An- 
gaben von Hooker (1856) über Jugendstadien einiger tropischer 
Balanophoraceen im ganzen der von Orobanche gleicht. Die Keimung 
der Samen hat nur WEDDELL beobachtet und angegeben, daß das Radi- 
cularende die Samenschale verläßt und bei der Berührung mit einer 
Wirtswurzel anschwillt. Für Orobanche liegen die ausführlichen 
Studien von KocH (1887) vor, die Ravn (1937) neuerdings bestätigt 
und ergänzt hat. Wenn man sich die entsprechenden Abbildungen 
Kocus ansieht und seine Ausführungen dazu liest, kann man eigent- 
lich schwer verstehen, wie die Meinung aufkommen konnte, daß die 
kleinen Knöllchen von Orobanche (sie werden kaum größer als 2 bis 
3 mm) als Anschwellungen des Hypokotyls aufgefaßt werden konnten. 
Sie entstehen aus dem Radicularende des fadenförmigen Keimlings. 
dessen oberer Teil bald abstirbt. Koch selbst schreibt: „Auf Grund 
der Entwicklungsgeschichte würde auch die primäre eventuell selbst 
die sekundäre Knolle (Orobanche Hederae) als Wurzel, und zwar als 
metamorphosierte zum Reservestoffbehälter entwickelte, aufzufassen 
sein.“ Ich möchte zur Bekräftigung dieser Ansicht besonders darauf 
hinweisen, daß Kocx Fälle fand, in denen „nur die Keimlingsspitze, 
also ein minimaler Teil des Fadens“ erhalten bleibt. Auch dieses kurze 
radikulare Endstück kann noch in die Nährwurzel ein Haustorium 
entsenden und außen eine Knolle bilden. Dieser Fall liegt dann vor, 
wenn der Keimfaden lange wachsen mußte, bevor er eine Wirtswurzel 
erreicht. Trifft er sie rasch, so gliedert sich der Keimling deutlich in 
Knolle, Plumula und ein zylindrisches Zwischenstück, das dem Hypo- 
kotyl entspricht. Dieses hat somit mit der Knolle nichts zu tun. Nach 
RauH entstehen an der Spitze der Radicula „erst papillöse Auswüchse, 
die die Wurzel ergreifen“. „Die Epidermiszellen der Wirtswurzel wer- 
den gelockert, die Hauptwurzel dringt bis zum Zentralzylinder vor, 
stellt dann ihr Wachstum ein und bildet sich zum primären Haustorium 
aus.“ Daraus geht klar hervor, daß das Haustorium nur eine Wuche- 
rung der peripheren Lagen des Radicularendes ist. Damit stimmt 
überein, daß die der Knolle entspringenden Wurzeln auch wieder 
Haustorien bilden können. Nicht die Radicula als solche tritt also 
ein, vielmehr entsendet sie einen durch Zellteilungen neu gebildeten 
haustorialen Gewebekörper in die Wirtswurzel. Daraus ergibt sich, 
daß die Anschwellung ein Produkt der Radicula ist, man kann doch 
nicht nur die äußersten Zellenlagen des Keimlingsendes als solche auf- 
fassen! Offenbar hat die falsche Vorstellung, daß die -Radicula als 
solche in die Wirtswurzel eindringt, dazu geführt, daß man den 
äußeren Teil als Hypokotyl auffaßte. Auch Raun hat Fälle beobachtet, 
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in denen erst „der Sproßpol und der obere Teil des Keimfadens aus- 
gesogen werden“. Betrachtet man seine Abbildungen, so sieht man, 
daß das gleiche Fadenstück, daß er in Abb. 4b als Hypo- 
kotyl bezeichnet, in Abb. 4d als absterkender Anhang auf der 
Knolle sitzt. 

Ich habe schon früher (GUTTENBERG 1940) die Meinung ausgespro- 
chen, daß die kleinen Orobanche-Knöllchen als umgewandelte Wurzeln 
aufzufassen seien und bin jetzt nach näherem Studium des Gegen- 
siandes fest davon überzeugt. Ich kann dazu noch folgendes anführen: 
Der Bau der Knollenaußenhaut spricht deutlich gegen die Sproßnatur 
und für den Wurzelcharakter der Knolle. Denn wie bei Balanophora 
gibt es keine echte Epidermis und keine Spaltöffnungen. Koch sagt 
darüber: „Bemerkenswert ist das Verhalten der epidermalen Zellen- 
lage. Wir sahen schon, daß das Dermatogen des aus dem Samen aus- 
tretenden Keimlings Neigung zur Herstellung papillöser Ausstülpun- 
gen der Außenmembran zeigt, daß eine Art reduzierter Wurzelhaare 
geschaffen werden.“ „Die Zellen werden infolge des Ausdehnungs- 
bestrebens der Innenzellen größer und gestreckt. Endlich erfolgt unter 
Zerreißen ein völliges Absterben. Die Zellreste decken später die junge 
Orobanchenknolle usw.“ „Es sei übrigens erwähnt, daß es nicht aus- 
schließlich das Dermatogen zu sein braucht, welches so verwertet wird. 
Auch die folgenden inneren Schichten können successiv zur Borken- 
bildung herangezogen werden.“ Wie man sieht, ist die Übereinstim- 
mung mit Balanophora eine sehr weitgehende. Das gleiche gilt für die 
Bildung der Wurzeln und Infloreszenzachsen. Die Anlage der Seiten- 
wurzeln erfolgt knapp unter der Knollenoberfläche wie die der seit- 
lichen Knöllchentriebe von Balanophora. Die Bilder entsprechen 
einander durchaus, und dies liefert ein neues Argument für die Wurzel- 
natur der Balanophora-Triebe. Die Bildung der Infloreszenzachse ist 
auch bei Orobanche mit dem Entstehen eines Interzellularspaltes ver- 
bunden, nur entstehen hier die ersten Blattanlagen unmittelbar aus 
dem Knollenmeristem und nicht wie bei Balanophora aus dem neu- 
gebildeten Vegetationshöcker. Diese innere Anlage der Infloreszenz 
steht gleichfalls im Widerspruch mit dem Hypokotylcharakter des 
Orobanche-Knöllchens. Nach Raux gibt es Fälle, wo schon an ganz 
jungen Hypokotylen Knospen entstehen (z. B. Linum-, Linaria-Arten). 
In diesen Fällen handelt es sich aber um rein exogene Bildungen, an 
denen sich die Epidermis beteiligt. Eine solche fehlt, wie beschrieben, 
der Orobanche-Knolle. Sekundär erstarkte Hypokotyle bilden Seiten- 
sprosse endogen aus dem Perikambium. Schließlich sei noch darauf 
hingewiesen, daß die Bündelanlage im Orobanche-Knöllchen zentral 
erfolgt, also nicht die Verteilung wie in einem Hypokotyl aufweist. 
Kommt aber ausnahmsweise die Plumula zur Entwicklung, so bilden 
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sich darunter, also im Hypokotyl, periphere Gefäßbündel aus (Abb. 15, 
Tafel 5, Orobanche speciosa von Koch). 

Aus dem Gesagten ergibt sich, daß zwar größte Ähnlichkeit zwi- 
schen den Entwicklungsvorgängen der Orobanche-Knöllchen und der 
Balanophora-Knollen besteht, daß diese aber nicht zu der Auffassung 
führt, es handle sich in beiden Fällen um Hypokotylknollen, vielmehr 
ganz deutlich den Wurzelcharakter von beiderlei Gebilden klarlegt. 

Zur weiteren Erhärtung meiner Auffassung sei nun noch einiges, 
was über andere Balanophoraceen bekanntgeworden ist, zusammen- 
gestellt. 

Die Gattung Thonningia besitzt ein System von einer Knolle aus- 
gehender mehr oder minder zylindrischer Auswüchse, die endogen 
Blütenstände entwickeln. Harms (1935) bezeichnet diese Gebilde als 
kriechende schuppenlose Zweige“ des „Rhizoms“. VAN TIEGHEM 
(1907) hat aber für Thonningia sanguinea VAHL eine ausführliche Be- 
schreibung der Spitzen dieser Organe gegeben, die weitgehend mit der, 
die ich bei Balanophora fand, übereinstimmt. Er findet die Scheitel- 
kuppe von mehreren Lagen zarter aber verholzter Zellen bedeckt, die 
eine Wurzelhaube darstellen. Eine innerste Lage verdoppelt sich 
dauernd und liefert so das Zellmaterial. Die äußersten Haubenzellen 
blättern mehr und mehr ab, bis schließlich eine „Epidermis“ hervor- 
tritt, die Wurzelhaare bildet (,,assise pilifere“). Ich habe mir die 
Oberhaut an Alkoholmaterial aus Kamerun angesehen, dem leider die 
jungen Spitzen der Triebe fehlten. Die Außenzellen gehören deutlich 
zu verschiedenen Gewebeschichten. Sie sind außen gewölbt oder pa- 
pillös gestaltet. Die Außenwand und die freien Teile der Radialwände 
sind stark verdickt und verholzt. Zwischen diesen Zellen und den zahl- 
reichen Haaren gibt es alle Übergänge. Die längeren Haare besitzen 
ein oder zwei Querwände, sind sehr dickwandig, enthalten aber reich- 
lich Plasma. Diese langen Haare sind gerade gestreckt, die kürzeren 
einzelligen dagegen meist gekrümmt und ausgebeult, wie man es auch 
sonst bei Wurzelhaaren findet. Die Oberfläche aller Außenzellen ist 
mit einem äußerst zarten körnigen Überzug versehen, der gegen 
H,SO, resistent ist und sich mit Sudanglycerin färbt. Um eine echte 
Kutikula kann es sich schon deshalb nicht handeln, da die Außen- 
zellen verschiedenen Lagen angehören. Auch erscheint der Belag 
diskontinuierlich-durchlässig, so daß wahrscheinlich eine wachsartige 
Ausscheidung vorliegt. Für die Durchlässigkeit der Außenwand spre- 
chen auch die an den freien seitlichen Wandteilen auftretenden spal- 
tenförmigen Tüpfel. Ob diese Außenschichte als Absorptionsgewebe 
aufgefaßt werden darf, könnte nur eine Untersuchung an jüngeren 
Triebspitzen lehren. Es darf aber daran erinnert werden, daß es auch 
sonst Wurzeln gibt, die in der Außenwand oder in den Wurzelhaaren 
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Fetteinlagerungen aufweisen (vgl. GUTTENBERG 1940, S. 72 ff.). Auch 
die Oberhaut der Knollen selbst wird nach van TIEGHEM zum Teil ab- 
gestoßen, worauf die darunterliegenden Zellen verholzen und eine 
Couche protectrice inégale et crevassée“ bilden. Somit hat auch die 
Knolle keinen Rhizomcharakter, ein solches würde viel eher ein Peri- 
derm bilden. Die Auszweigungen enthalten nach van TIEGHEM in der 
Mitte ein diarches radiäres Gefäßbündel, was sie gleichfalls als Wur- 
zeln charakterisiert. 

Die Auswüchse der Knolle von Langsdorffia hypogaea Marr. sind 
nach VAN TIEGHEM wie diese selbst von einer zarten, aber verholzten 
„Epidermis“ bedeckt, die ein- bis zweizellige Wurzelhaare bildet. Diese 
sind an der Basis angeschwollen und am Ende zugespitzt, ähneln 
somit den Außenzellen von Balanophora. Die Auszweigungen von 
Langsdorffiasollen exogen, die von Thonningia endogen entstehen, doch 
fehlt ein anatomischer Nachweis. Vermutlich liegt in beiden Fällen 
eine Entwicklung aus Rindenzellen der Knolle vor, makroskopisch ist 
eine sichere Entscheidung nicht zu treffen. Die Gefäßbündel verlaufen 
in der Knolle und ihren Verzweigungen bei Langsdorffia im allge- 
meinen regellos. Die dorsiventralen Auszweigungen enthalten unter- 
seits weitere in einem Bogen angeordnete Bündel. Diese sind indessen 
Wurzelstränge des Wirtes und nicht, wie van TIEGHEM auch hier 
fälschlich annahm, Gefäßbündel des Parasiten. 

Helosis brasiliensis SCHOTT et EnpL. wurde von UMIKER (1920) 
anatomisch untersucht. Der Vegetationskörper besteht aus einer Knolle, 
die nach Harms „Rhizomäste“ trägt, die ihrerseits Blütenstände ent- 
wickeln. Schon die Tatsache, daß beiderlei Organe ,,endogen“ ent- 
stehen, spricht gegen die Rhizomnatur. In die Knolle treten keine 
Auszweigungen der Wirtswurzel ein, sie besitzt nur regellos ver- 
schlungene eigene Gefäßbündel. Die Auszweigungen dagegen weisen 
in einem Kreis angeordnete kollaterale Bündel auf, was gegen ihre 
Wurzelnatur zu sprechen scheint. Daß darin aber kein wirklicher Be- 
weis für die Sproßnatur liegt, wird später klar werden. An der Ober- 
fläche besitzen die Knollen und ihre Auszweigungen blasige unver- 
dickte Zellen, die leicht abfallen. Sie gehören auch hier, wie UMIKERS 
Abb. 1 deutlich zeigt, verschiedenen Zellschichten an, wieder sind gene- 
tische Zellreihen zu erkennen, somit liegt keine echte Epidermis vor. 
Die Zellwände färben sich nicht mit Phloroglucin-Salzsäure und wider- 
stehen der Einwirkung von H,SO,. Umiker hält sie darlach für kutini- 
siert, doch fehlt leider eine Fettreaktion, und es könnten somit auch 
andere Inkrusten vorliegen. Die Blütenstände entstehen mesogen an 
seitlichen Stellen der Auszweigungen. Leider hat UmikEr deren Ve- 
getationspunkte nicht untersucht, somit kann vorläufig nicht entschie- 
den werden, ob die Triebe nach Art von Wurzeln wachsen. Das 
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Fehlen einer echten Epidermis und die mesogene Anlage der Bliiten- 
stände lassen aber vermuten, daß es auch hier kein geschlossenes 
Dermatogen gibt, und UMIKER selbst meint, daß die Blattlosigkeit der 
langen Seitentriebe gegen deren Sproßnatur spricht. Die Tatsache, 
daß sich berührende Triebe miteinander verwachsen können, und 
daß sie neue haustoriale Verbindungen mit sekundären Knollen 
zu Wirtswurzeln bilden können, weist gleichfalls auf Wurzel- 
charakter hin. 

Anatomische Untersuchungen über anderé Balanophoraceen-Gat- 
tungen, aus denen für unsere Frage etwas zu entnehmen wäre, liegen 
meines Wissens nicht vor, dagegen muß noch auf eine Arbeit SCHIM- 
PERS (1882) über die Hydnoracee Prosopanche Burmeisteri DE BARY 
(= Pr. americana [R. Br.] BAILLON) hingewiesen werden. Von einem 
der Wirtswurzel aufsitzenden Wulst gehen dicke Triebe aus, die vier- 
bis fünfkantig sind und auf den Kanten Höcker tragen. In die Wirts- 
wurzel dringen haustoriale Zellen ein, und dieser intramatrikale Teil 
bildet neue Triebe aus. Der Scheitel eines Triebes ist nach SCHIMPER 
von einer „Kappe“ bedeckt, deren „Elemente im mittleren, der Säule 
gewisser Wurzelhauben vergleichbaren, Theile klein, isodiametrisch, 
in axilen Längsreihen geordnet, in den seitlichen Theilen hingegen 
groß, langgestreckt und konzentrisch gelagert sind. Die äußeren Zel- 
len sind stark verzerrt und werden allmählich abgestoßen.“ Nach 
SCHIMPERS beigegebener Zeichnung ist gar nicht daran zu zweifeln, 
daß es sich hier um eine Wurzelhaube handelt. An die Kappe schließt 
sich rückwärts als äußerer Abschluß des Organs ein verkorktes Ge- 
webe an. Dieses kann — wohl zu Zeiten sistierten Wachstums — den 
Scheitel überziehen. Zunächst verkorken schon vorhandene Zellen, 
erst später wird ein Korkperiderm angelegt. Was ScHIMPER beob- 
achtete, ist ein Vorgang, den wir heute als Metakutisierung der Wur- 
zelhaube bezeichnen. Die Metakutisierung setzt sich nach unten fort. 
es entsteht also eine Exodermis, die später durch Peridermbildung ab- 
gelöst wird. Eine Rhizodermis kommt gar nicht zur Entwicklung, ein 
Vorgang, den wir in gleicher Weise bei den von Actinomyceten befal- 
lenen Wurzeln finden. Am Grunde der Haube liegt ein „vielzelliger 
Meristemkörper mit tiefkonkaver Basis“. Dem Wurzelcharakter ent- 
sprechen ferner das Vorhandensein eines zentralen Faserstranges und 
die erste Anlage der Gefäßbündel. In ıder Mitte des jungen Triebes ist 
ein radiär gebautes Bündel vorhanden, dessen Strahlenzahl der Kan- 
tenzähl entspricht. Zwischen breiten und hohen Leptomstreifen liegen 
wenige Primärtracheiden. Diese gehen bald zugrunde, und dann erst 
entwickeln sich innerhalb der Leptome neue Tracheiden, so daß ein 
Kranz kollateraler Bündel entsteht, der ganz dem von Helosis ent- 
spricht. Daraus darf man wohl folgern, daß die Bündelanordnung bei 
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dieser Gattung kein eindeutiges Argument für die Sproßnatur der 
Triebe erbringt. Zusätzlich gibt es bei Prosopanche periphere kolla- 
terale Bündel, die tangential orientiert sind. SCHIMPER hat den Wurzel- 
charakter dieser Gebilde durchaus erkannt und sie als „Rhizoiden“ 
bezeichnet, was mißverständlich ist, da wir darunter die Absorptions- 
haare der Moose verstehen. Von „Rhizomsprossen“, wie es SOLMS- 
LAuBAcH tut, oder von „Rhizomatoiden“ (Harms) zu sprechen, ist aber 
nach dem Bau der Organe unzulässig. 

Der Wurzelcharakter der Vegetationsorgane der Balanophoraceen. 
Hydnoraceen und der Knöllchen der Orobanchaceen wird besonders 
klar, wenn man einen Vergleich mit jenen Parasiten vornimmt, bei 
denen das Hypokotyl erhalten bleibt. Das ist vor allem bei den Loran- 
thaceen der Fall. Hier dient das Radicularende des Keimlings nur 
dazu, die erste Befestigung an der Wirtspflanze zu bewirken. Nun- 
mehr entwickelt sich im Inneren des Basalendes des Hypokotyls, das 
hier knollig anschwillt, ein Meristemkomplex (,.Kernparenchym‘“). 
Die basalen zur Radicula gehörigen Zellen gehen zugrunde und es 
entsteht ein Loch, durch das der vom Meristem gebildete Senker aus- 
tritt. Dementsprechend hat der knollig angeschwollene Teil auch eine 
typische Epidermis. Der Senker der Orobanchen und die haustorialen 
Elemente der Balanophoraceen sind also Produkte der Radicula, der 
Senker der Loranthaceen ist ein Produkt des Hypokotyls und kann 
demnach nur entweder als Organ „sui generis“ oder als sproßbürtige 
Beiwurzel aufgefaßt werden. Eine Ausnahme macht nur Phrygilan- 
thus aphyllus (REICHE 1904), bei dem Plumula und Hypokotyl ab- 
sterben, so daß fast nur das intramatrikale Haustorium übrigbleibt. 

Auch ein Vergleich mit dem Verhalten der Orchideenkeimlinge ist 
aufschluBreich. An diesen entwickelt sich im Gegensatz zu Oro- 
banche, den Pirolaceen usw. nur der Sproßpol, ein Wurzelpol wird 
höchstens angedeutet. Das knöllchenförmige „Protokorm“ entsteht so- 
mit aus dem Sproßpol. Dementsprechend besitzt es eine Epidermis, die 
gelegentlich sogar Spaltöffnungen bildet (BURGEFF 1932). Der Vege- 
tationspunkt bildet sich unmittelbar (exogen) zum beblätterten Rhizom 
um, Wurzeln dagegen entstehen nur im Innern des Knöllchens. 

Zusammenfassend läßt sich sagen. daß Parasiten und Saprophyten 
sich nach zwei Grundtypen entwickelt haben. Die einen sind in der 
Jugend sozusagen Wurzelpflanzen, die anderen Sproßpflanzen. Die 
sproßlos lebenden Wurzelsysteme sind ein Produkt der heterotrophen 
Lebensweise. Eine besondere Bezeichnung für sie einzuführen, ist 
nicht unbedingt erforderlich, doch dürfen sie keinesfalls als Rhizome 
und auch nicht als Prokaulome bezeichnet werden, da diese Ausdrücke 
auf Sproßnatur hinweisen. Der Ausdruck Protokorm ist insofern neu- 
tral, als xoguös ähnlich wie truncus einen Stumpf oder Strunk be- 
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deutet, doch ist er für das Keimprodukt der Orchideen schon ver- 
geben und wird bei diesen für ein Sproßorgan verwendet. Ich glatıbe 
aber, daß es ganz sinngemäß wäre, die zunächst sproßlos lebenden 
Wurzeln oder Wurzelsysteme als ,,Rhizokorme“ zu bezeichnen. 

Ich möchte bei dieser Gelegenheit nicht unterlassen, noch eine Be- 
merkung über den Gebrauch des Wortes ‚„Thallus‘ bei den Balano- 
phoraceen und Rafflesiaceen hier einzuschalten. Seit BECCARI und 
SOLMS-LAUBACH ist es üblich geworden, die intramatrikalen Gewebs- 
partien der Balanophoraceen als Thallus zu bezeichnen. Diese Autoren 
fanden nämlich, daß bei B. reflexa und B. indica Stränge der großen 
haustorialen Zellen, die den Ansatz der Knolle in der Wurzelrinde 
bilden, sich in dieser weiter ausbreiten können und allem Anschein 
nach weitere Knollen mit Blütenständen bilden. Daraus ergibt sich 
eine Ähnlichkeit mit dem „Thallus“ der Rafflesiaceen. HEINRICHER 
konnte diese Ausbreitung bei B. elongata und B. globosa zwar nicht 
finden, trotzdem spricht auch er von einem Thallus. Sein Schüler 
STRIGL geht sogar soweit, die haustorialen Zellzüge in den Wirts- 
wurzelsträngen als „sekundären Thallus“ dem primären gegenüber 
zu stellen. Es ist nun gar nicht einzusehen, warum hier von einem 
Thallus und nicht einfach von einem Haustorium gesprochen wird. 
Wie Kocx und neuerdings auch RAuH fanden, liegen die Verhältnisse 
bei den perennierenden Orobanche-Arten nicht anders wie bei Balano- 
phora. So schreibt RAUH über Orobanche minor: „Das primäre 
Haustorium treibt zahlreiche horizontale Auswüchse (Seitenwurzeln 
erster Ordnung) in das Wirtsgewebe, die an die intramatrikalen Aus- 
läufer von Rafflesia oder an die Rindenwurzeln von Viscum album er- 
innern.“ Die Verhältnisse entsprechen also ganz denen von Balano- 
phora, und es liegt kein Grund vor, bei dieser von einem Thallus zu 
sprechen. Das gleiche gilt indessen auch für die Rafflesiaceen. Schon 
GOEBEL (1933) führte aus, daß der Ausdruck „Thallus“ hier nur eine 
äußere Ähnlichkeit betrifft und in Wirklichkeit Haustorien vorliegen. 
Dann sollte man sie aber auch nicht anders bezeichnen. Es liegt bei 
ihnen ein intramatrikales, zu Zellzügen aufgelöstes Wurzelsystem vor, 
das als Haustorium funktioniert und bei den Cytineae eine Inflores- 
zenzachse, bei den Rafflesieae lediglich eine sehr verkürzte einblütige 
Achse entwickelt. 


2. Studien über das Balanophorin. 


JUNGHUHN erwähnte in seiner Beschreibung javanischer Balano- 
phoraceen (1841) als erster das Vorkommen eines ungewöhnlichen 
Inhaltskörpers in den Parenchymzellen der Knollen dieser’ Pflanzen. 
Er beschreibt ihn als „einen brennbaren Stoff, der in frischem Zu- 
stand sehr viskos-zäh ist und bei der Berührung mit der Luft gummos- 
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elastisch wird“. Schließlich erhärtet er. In Weiteruntersuchung des 
JUNGHUHNschen trockenen und Alkoholmaterials stellte dann GÖPPERT 
(1841) fest, daß die Substanz sich in heißem Alkohol löst, aus dem sie 
beim Erkalten wieder in „kristallinisch durchsichtiger Beschaffenheit“ 
ausfällt. In Äther löst sich der Stoff klar auf, und GÔPPERT sprach 
ihn als ein Pflanzenwachs an, dem er den Namen Balanophorin gab. 
Seither haben sich wohl die Chemiker mit diesem Inhaltsstoff befaßt, 
nicht aber die Botaniker, die ihn stets aus ihren Schnitten mit Äther 
entfernten, um die Präparate aufzuhellen. An Mikrotomschnitten geht 
er durch Auflösung im Xylol verloren. Eine erste chemische Unter- 
suchung stammt von PoLeck (1847), der das Balanophorin zu den 
Harzen rechnete. In neuerer Zeit haben es dann Simon (1910) und 
ULTEE (1926/27) genau studiert und erkannt, daß es sich um einen 
Palmitinsäureester handelt, als dessen Alkohol 8-Amyrin (C,gH,,-OH) 
erscheint. Es muß aber bemerkt werden, daß diese Autoren nicht die 
natürliche Substanz prüften, sondern erst aus Alkoholmaterial einen 
Ather- oder Petrolätherauszug herstellten, wodurch sie ein „Roh- 
balanophorin“ erzielten, das sie dann weiter reinigten. Somit besteht 
die Möglichkeit, daß der natürliche Stoff nicht ausschließlich Amyrin- 
palmitat ist. Für diese Annahme spricht die erwähnte Äußerung von 
JUNGHUHN, daß die frische Substanz schleimig-zäh ist, während man 
sie im Alkoholmaterial wachsartig und nur wenig klebrig antrifft, so 
daß sie hier zweifellos in verändertem Zustand vorliegt. 

Den Botaniker interessieren beim Studium des Balanophorins zum 
Teil andere Fragen als den Chemiker. Die Balanophoraceengattungen, 
die das Balanophorin enthalten, nämlich Balanophora, Langsdorffia 
und Thonningia sind stärkefrei, dagegen macht das Balanophorin 
wenigstens bei Balanophora bis dreiviertel der trockenen Substanz 
aus. Die anderen Gattungen führen reichlich Stärke, nur Helosis 
dürfte nach UMIKER beiderlei Stoffe enthalten. Das Balanophorin 
findet sich bei Balanophora in allen Zellen, abgesehen von den hausto- 
rialen Elementen und von den Scheiden, die die Wirtswurzelstränge 
umgeben. Es könnte seiner Natur nach ein Exkret sein, wo sind dann 
aber die Reservestoffe, die den Aufbau der großen Infloreszenzen in 
kürzester Zeit ermöglichen? Stärke fehlt, wie erwähnt, ebenso Fett 
oder Eiweiß, und auch Zucker kann in größerer Menge nickt vorhan- 
den sein, da das Balanophorin die Zellräume weitgeuend ausfüllt. 
HEINRICHER hält (1908) die Knollen für Reservestoffbehälter, deutet 
aber in keiner Weise an, an welchen Reservestoff er dabei denkt. In 
der Literatur fand ich nicht einmal eine klare Angabe darüber, in 
welchem Teil der Zelle der Stoff auftritt. Van TIEGHEM (1907) be- 
hauptet (S.154), daß das Balanophorin mit dem Plasma gemischt sei. 
gibt aber dafür keinerlei Beweise. Im Gegensatz dazu sagt EKAMBARAN. 
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daß es eine große zentrale Vakuole ausfülle. Man wäre geneigt, das 
Balanophorin nach seinem massenhaften Vorkommen als Reservestoff 
zu betrachten; anderseits scheint die feste Substanz, die man im Al- 
koholmaterial antrifft, sich schlecht dafür zu eignen. Man sieht an 
derart fixiertem Material den Stoff aus unregelmäßig zusammen- 
gekitteten kleinen Körnchen bestehen, die einen festen Ballen bilden, 
der fast die ganze Zelle erfüllt, und es fällt schwer, sich vorzustellen, 
daß diese Masse rasch enzymatisch abgebaut werden kann. 

Um diese Frage zu klären, betrachtete ich mir die cytologischen 
Verhältnisse von B. elongata in Tjibodas an lebendem Material. Wenn 
auch die Zeit nur für eine flüchtige Untersuchung reichte, so waren die 
Ergebnisse doch bemerkenswert ge- 

a u 8 
nug, um veröffentlicht zu werden. 
Schon der erste Schnitt zeigte, daß 
das Balanophorin in der lebenden 
Zelle völlig anders aussieht als im 
Alkoholmaterial. Im Zellsaftraum 
schwebt ein großer je nach der Zell- 
form bald kugeliger, bald ellipsoidi- 
scher Körper, der völlig homogen 
durchscheinend ist, also keinerlei Abb. 10. Balanophora elongata. 
Struktur aufweist (Abb. 10a). So- ser b) Dameibe m Giyeerin Begin der 
mit sind die Körnchen des Alkohol- Plasmolyse. Bei b ist die Balanophorin- 
materials ein Kunstprodukt. Die RTE UNES. 
Substanz ist milchgiasähnlich oder ganz schwach gelblich ge- 
färbt. Übereinstimmend mit JUNGHUHN konnte ich feststellen, 
daß sie an frischen Schnitten äußerst klebrig ist, sie läßt sich 
zu langen dünnen Fäden ausziehen, die sich beim Zerreißen wie- 
der kontrahieren. Der Stoff ist durchaus nicht wachsartig, sondern 
erinnert an eine eingedickte Gummilösung. Die Umgebung der Kugel 
ist wasserklar, diese liegt somit nicht im Plasma, sondern im Zellsaft. 
Vom Protoplasma der Zelle ist erst nichts zu sehen. Plasmolysiert 
man aber, so sieht man einen hauchdünnen Protoplasten sich von der 
Wand abheben. Leicht ist ferner das Plasma an Mikrotomschnitten 
nach Entfernung des Balanophorins und Färbung mit Lichtgrün als 
zarter Saum zu sehen. 

Bei der Plasmolyse mit Glycerin tritt aber noch eine weitere Er- 
scheinung auf. Der Balanophorinballen schrumpft langsam zusam- 
men und bekommt dabei Falten, die bei Wasserzusatz wieder ver- 
schwinden (Abb. 10 b). Somit ist die Substanz quellbar. Viel rascher 
erfolgt die Schrumpfung, wenn man zu dem im Wasser liegenden 
Schnitt Alkohol zufließen läßt. Die Quellbarkeit kann keinesfalls dem 
8-Amyrinpalmitat zukommen, woraus klar hervorgeht, daß das na- 
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türliche Balanophorin nicht nur aus diesem wachsartigen Körper, 
sondern auch aus einer wasserhaltigen Substanz besteht. Ich schließe 
zunächst einige weitere Beobachtungen an. Bringt man den lebenden 
Schnitt in Xylol, so erfolgt keine Lösung der Kugeln. Man könnte 
meinen, daß dies nur daran liegt, daß das Xylol nicht in die Zellen 
eindringen kann. Überraschenderweise erfolgte aber auch dann keine 
Lösung, als ich den Schnitt über der Flamme kurz erhitzte. Setzt man 
einem solchen Präparat aber 96% Alkohol zu, so treten kleine Tröpf- 
chen aus der Kugel aus, die sich rasch vergrößern und dann auflösen. 
Bringt man Schnitte aber erst in Alkohol und setzt man dann gleich 
Xylol zu, so dehnen sich die in Alkohol geschrumpften Kugeln rasch 
wieder aus und lösen sich dann erst wie früher unter Tröpfchenaus- 
scheidung zum größten Teile auf. Solche Präparate wurden dann durch 
Alkohol vom Xylol befreit und anschließend der Alkohol unter dem 
Deckglase durch Wasser ersetzt. Bei dessen Zusatz quillt die Rest- 
substanz rapide auf und färbt sich jetzt mit Jodjodkalium rotviolett. 
Es ist auf Grund dieser wenigen Beobachtungen noch nicht mög- 
lich, völlige Klarheit über das Balanophorin der lebenden Zelle zu er- 
halten. Sicher ist zunächst, wie schon erwähnt, daß hier nicht einfach 
Amyrinpalmitat vorliegt. Vielmehr bestehen die Kugeln aus einer 
quellbaren Grundsubstanz, die sich durch die beobachtete Violett- 
färbung mit Jod als ein Kohlenhydrat zu erkennen gibt. Dieses dürfte 
ein amyloid- oder zelluloseartiger Schleim sein. Auffällig ist, daß 
dieser Schleim in der lebenden Zelle begrenzt quellbar ist, während er 
nach längerer Behandlung mit Alkohol so verändert wird, daß er sich 
in Wasser völlig auflöst. Anders kann ich es mir nämlich nicht erklären, 
daß Schnitte aus Alkoholmaterial, die mit Äther oder Xylol vom Balano- 
phorin befreit wurden, keine Spur des Schleims mehr erkennen lassen. 
So ist an den in üblicher Weise behandelten Mikrotomschnitten in den 
Zellen nur noch der Protoplast nachweisbar. Die quellbare Phase der 
Kugel ist offenbar daran schuld, daß Xylol diese in Schnitten durch 
lebendes Material nicht löst. Der Schleim dürfte das Eindringen des 
Xylols verhindern. Durch Behandlung mit Alkohol oder durch Aus- 
trocknung wird der Schleim entwässert und ausgefällt, worauf auch 
der wachsartige Anteil sich nach und nach zu Körnchen zusammen- 
hallt. Die Zerstörung des Schleimes ermöglicht erst die Lösung dieses 
Anteils durch Äther, Xylol usw. Ich möchte darnach folgendes an- 
nehmen: Das ß-Amyrinpalmitat befindet sich in den Kugeln emulsoid- 
kolloidal in einem wässerigen Kohlenhydratschleim gelöst. Damit 
stimmt auch die erwähnte milchglasähnliche Durchsichtigkeit der 
Kugeln überein. Jetzt erklärt sich auch die Tatsache, daß die frische - 
Substanz schleimig-fadenziehend ist, während sie im Alkoholmaterial 
wachsartig erscheint. Auch die Beobachtung von ULTEE, daß an der 
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Sonne getrocknetes Material noch 25% Wasser enthält, wird durch das 
Vorhandensein des Schleimes geklärt. Die Schleimkugeln befinden sich 
im Zellsaft, bilden somit ein Gegenstück zum Salepschleim der Orchi- 
deen. Wie sie entstehen, konnte ich leider nicht feststellen. Schon die 
meristematischen Zellen enthalten das Balanophorin, und zwar 
scheinen hier viele kleinere Kugeln in den zahlreichen Vakuolen des 
Plasmas aufzutreten. Vermutlich vereinigen sie sich später zu einer 
Gesamtkugel. 

Nunmehr steht der Betrachtung des Balanophorins als Reserve- 
stoff kaum mehr etwas entgegen. In kolloidaler wässeriger Lösung ist 
das 8-Amyrinpalmitat durch Enzyme leicht angreifbar und kann so 
in wanderungsfähige Stoffe verwandelt werden. Diese können dann 
zum Aufbau der Infloreszenz verwendet werden, auch stellt das 
Wachs infolge seines hohen Energiegehaltes ein sehr gutes Atmungs- 
material dar. 
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1. Einleitung. 


Als STRUGGER (1938 b) seine ersten umfassenderen Beobachtungen 
mit dem fluoreszierenden, basischen Farbstoff Berberinsulfat (Ber- 
berinum sulfuricum cryst. MERCK Nr. 1817 C,,H,,NO,H,SO, + 2 H,0) 
veröffentlichte und daraus die Folgerungen für den extrafaszikulären 
(Def. bei STRUGGER 1938 b) Wasserweg in Parenchymen zog: die Im- 
bibitionstheorie von SacHs (1865) zu seiner „erweiterten Kohäsions- 
theorie“ (1939b) umformte, lag der Gedanke nahe, an Absorptions- 
geweben der Pflanze, also vornehmlich an der Pflanzenwurzel ent- 
sprechende Experimente zu machen. 

Orientierende Versuche zeigten, daß die 1°/oige und 0,1°/oige wässe- 
rige Farblésung von Vicia-faba-Wurzeln aufgenommen, durch diese 
in das Gefäßsystem des Sprosses, hierin weiter in alle Verzweigungen 
und Blätter und bis in das Gebiet der Knospe transportiert wird. In 
Übereinstimmung mit STRUGGERs Ergebnissen an Sprossen leuchten 
in Schnitten durch angefärbtes lebendes Wurzelgewebe nur die Zell- 
membranen bei Bestrahlung mit ultraviolettem Licht gelb auf. 

Mit der Aufnahmefähigkeit des Wurzelrindenparenchyms für das 
Berberinsulfat und dem gleichen färberischen Verhalten der Wurzel- 
und Sproßgewebe sind die Voraussetzungen für die geplanten Ver- 
suche an Vicia-faba-Wurzeln erfüllt. Diese sollen die Gedankengänge 
STRUGGERS in einem wesentlichen Punkt ergänzen. 

STRUGGER folgert aus dem Aufleuchten der Parenchymzellmem- 
branen bei Farbgabe auf die Wanderung des Berberinsulfates in den 
Zellmembranen. Aus dieser Tatsache und der Abhängigkeit der Farb- 
ausbreitung vom Transpirationsstrom schließt er: also geht der extra- 
faszikuläre Wasserstrom durch die submikroskopischen Membran- 
kapillaren der Zellwände. 


. Planta Bd. 34. 15 
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STRUGGER hat bei seinen Versuchen aber nie die faszikuläre von der 
extrafaszikulären Komponente des Transpirationsstromes getrennt. 
Also ist er njcht berechtigt, obigen Schluß zu ziehen, wenngleich seine 
Theorie viel Verlockendes für sich hat und sehr viele Versuchsergeb- 
nisse STRUGGERS und anderer Forscher (siehe STRUGGER 1939 b) ein- 
heitlich erklären könnte. é 

Es soll daher versucht werden, STRUGGERS Behauptung fiir Wur- 
zelparenchyme wirklich zu beweisen, d.h. zu zeigen, daß extrafasziku- 
lärer Wasser- und Farbweg in der Wurzel identisch sind. 

Über die Eigenschaften des Berberinsulfates braucht hier nicht 
viel gesagt zu werden; es wird auf STRUGGERS Arbeit 1939 a verwiesen. 

Die mikroskopische Beobachtung und Auswertung des Färbevor- 
ganges erfolgt mit Hilfe des Fluoreszenzmikroskops für durchfallendes 
Licht von ZEıss mit der optischen Ausrüstung, die STRUGGER 1938 a, 
S.259 beschreibt. 

Die Versuche wurden größtenteils in den Monaten Juni bis No- 
vember des Jahres 1939, einige wenige im Frühjahr 1940 ausgeführt. 
Aus kriegsbedingten Gründen wurde dann ein Weiterarbeiten unmög- 
lich. Manche begonnene Versuchsreihe wurde abgebrochen, und auf 
die photographischen Belege für die wesentlichsten Ergebnisse mußte 
verzichtet werden. 


2. Versuche an Sehnitten von Wurzeln und anderen Geweben. 


Wenn der Zusammenhang zwischen Farbtransport und Wasser- 
transport in der Wurzel untersucht werden soll, so muß vorher klar- 
gestellt werden, ob und wie das Berberinsulfat ohne Wasserbewegung 
in die Wurzel eindringt. 

Um dies zu ergründen, werden zunächst Versuche an wasser- 
gesättigtem Wurzelgewebe gemacht, und zwar an Quer- und Längs- 
schnitten von Vieia-faba-Keimwurzeln. Diese werden von der Keim- 
pflanze abgeschnitten und für 2 bis 24 Stunden in Leitungswasser ge- 
legt, damit sie ihr Gewebe mit Wasser sättigen konnten. 

Mit einer 1%/eigen Berberinsulfatlösung — d.h. 50 Teile Aqua dest.. 
50 Teile Leitungswasser, 1 Teil saures Berberinsulfat — wird eine 
10%/sige Farbgelatine hergestellt ‚und in Petrischalen 1—2 mm hoch 
ausgegossen. Handschnittdicke etwa 1X2 mm große Stückchen dieser 
erstarrten Berberinsulfatgelatine '/,,, werden in einseitige, tangentiale 
Berührung mit den nicht zu dünnen Wurzelschnitten gebracht, nach- 
dem der anhaftende Vakuoleninhalt der verletzten Zellen vorsichtig 
mit Fließpapier von den Schnittflächen abgetupft wurde. Die Schnitte 
und das Farbgelatinestückchen liegen auf dem Obiektträger unter 
einem Euphos-Deckglas in fluoreszenzfreiem Paraffin. liquid. Das 
Farbvordringen wird mit dem Okularmikrometer messend verfolgt. 
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Die Objekte der Hauptversuche, Adventivwurzeln, werden zu die- 
sen ersten Versuchen nicht verwandt. Bei ihren verhältnismäßig 
kleinen Querschnitten ist die Gefahr des Wasserverlustes während der 
Präparation, aber auch die Schwierigkeit, die Farbgelatine in immer 
gleich innigen Kontakt mit den Schnitten zu bringen, zu groß. 

Die angefärbten Teile der Schnitte zeigen die von STRUGGER be- 
schriebene leuchtendgelbe Fluoreszenz der Zellmembranen. ~ 

Dabei hängt die Schnelligkeit des Farbvordringens wesentlich von 
der Größe des Farbvorrates ab, der variiert werden kann durch die 
Kontaktzeit der Farbgelatine mit dem Wurzelgewebe. 

Es wird hier absichtlich von Farbvorrat und nicht von Farbkon- 
zentration gesprochen. Die Berberingelatine hat eine bestimmte Farb- 
konzentration, dem behandelten Schnitt steht aber — je nach der Art 
der Versuchsanstellung — nur ein gewisser Farbvorrat zur Ver- 
fügung. 

Keimwurzelquerschnitte von Vicia faba werden für 5 und 7 Minuten 
und in Dauerkontakt mit der Farbgelatine gebracht und das Vor- 
dringen der Farbe in den Schnitten 40 Minuten lang verfolgt. Die 
Anfangsstundengeschwindigkeiten der Farbe, errechnet nach der 
ersten Ablesung, 9 Minuten nach Versuchsbeginn, sind: 


5 Min. 7Min. Dauerkontakt 
3,51 4,56 5,05 mm/Std. 
Sie verhalten sich wie... 1,00 : 1,30 : 1,44. 


Die Durchschnittsstundengeschwindigkeiten über die ganze Versuchs- 


zeit von 40 Minuten sind: 
5 Min. 7Min. Dauerkontakt 
15 19 2,10 mm/Std. - 
und ihr Verhältnis... 1,0 : 129 : 1,40. 


Also Anfangsgeschwindigkeiten — als Ausdruck für die Dauer und 
die Stärke des Farbkontaktes und damit des Farbvorrates — und 
Durchschnittsgeschwindigkeiten verhalten sich gleich. Je mehr Farbe 
eintreten kann, um so schneller schreitet sie vor, und zwar während 
des ganzen Versuchs. 

Diese Abhängigkeit des Farbvordringens vom Farbvorrat beschreibt 
auch SCHUMACHER (1935, 1937) für seine Versuche mit Kalium- 
fluoreszein. 

Um ein Maß dafür zu erhalten, wie sicher von einem bestimmten 
Verhältnis der Anfangsgeschwindigkeiten mit dem gleichen für die 
Durchschnittsgeschwindigkeiten gerechnet werden kann, werden Par- 
allelversuche mit Vieia-Keimwurzellängsschnitten gemacht. In diesem 
und allen folgenden Versuchen bleibt die Farbgelatine in Berührung 
mit dem Gewebeschnitt. 


15* 
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Tabelle 1 zeigt das Ergebnis zweier synchron verlaufender Unter- 
suchungen 1 und 2, deren jeweils entsprechende Beobachtungsdaten 
zusammengestellt sind. 














Tabelle 1. 
. TEE ER 
er — I ne nr an ® a 

1 10 1,27 7,62 

2 12 1,86 | 9,30 

1 27 0,73 | 1,62 

2 25 | 0,57 1,37 

1 83 | 0,72 0,52 

2 83 | 0,68 0,49 

r 1 120 2,72 1,36 
Gesamtversuchszeit À 2 120 | 3,11 1,56 





Rechnet man beim ersten Versuch die Anfangsgeschwindigkeit auch 
auf eine erste Ablesezeit nach 12 Minuten um, so verhalten sich die 
Anfangsgeschwindigkeiten wie: 

6,62 : 9,30 = 1:1,41 
und die Durchschnittsgeschwindigkeiten des Farbvordringens wie: 
1,36 : 1,56 = 1: 1,14. 


Demnach bleibt der gefundene Wert um 19,2°/o unter dem erwarteten. 

Es ist zwar der ungünstigste der beobachteten Fälle. Aber gerade 
dieser ist von Interesse, weil er zeigt, welche Schwankungsbreite ein- 
zurechnen ist, wenn Vergleiche und Schlüsse gezogen werden. Inner- 
halb eines Spielraums von + 20% sind also keine bindenden Aussagen 
zu machen. 

Diese relativ großen Unterschiede in der Geschwindigkeit des Farb- 
vordringens kann das Wurzelgewebe mit individuellen Eigenschaften, 
können aber auch Unregelmäßigkeiten in der Versuchsanordnung und 
Beobachtungsfehler verschulden. Der zweite, subjektive Ursachen- 
komplex wurde weitmöglichst ausgeschaltet durch große Übung der 
Handfertigkeiten und der Beobachtungssicherheit. 

Es interessiert der Einfluß des Zellzustandes, vor allem der des 
Protoplasmas, auf die Geschwindigkeit des Farbvordringens. Man 
könnte erwarten, daß Plasmolyse und Zelltod von wesentlichem Ein- 
fluß wären. Zur Untersuchung werden diesmal außer den Keim- 
wurzelschnitten von Vicia faba noch Oberflächenschnitte der Zwiebel- 
‘ schuppe von Allium Cepa herangezogen. Wie durch Beobachtungen 
an verschiedenen Pflanzengeweben festgestellt wurde, läßt sich der 
Zelltod immer eindeutig dadurch nachweisen, daß die Zellkerne des 
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toten Zellbereiches nach - Anfärben stark aufleuchten. In lebenden 
Zellen ist nur die Membran gefärbt. 

Der erwartete Einfluß zeigt sich nicht, wie an einem Beispiel mit 
Oberfiächenschnitten von Allium Cepa bewiesen werden soll. In der 
Tabelle 2 stehen die Versuchsdaten in der Reihenfolge: a = unplas- 
molysiert, b = plasmolysiert, und c = tot untereinander. 























Tabelle 2. 
ET TE REV" 
Ablesung nach | Farbe vorgeriickt schwindigkeit op während 
t Minuten um s Millimeter £ Minuten 
| | 
a 16 1,55 5,81 
b 17 1,11 3,92 
6 16 0,80 3,00 
a 13 0,77 3,55 
b 12 0,55 2,75 
e 12 0,31 1,55 
a 16 0,68 2,56 
b 17 | 0,68 2,40 
c 18 | 0,58 1,93 
a 15 | 0,34 1,36 
b 15 | 0,43 1,72 
c 15 | 0,28 1,12 
a OO: fol 8%: | 3,34 
Gesamtversuchszeit + b 61 | 2,77 | 2,72 
e 61 1,97 1,94 





Stellen wir die Verhältnisse der Anfangs- und Durchschnittsstun- 
dengeschwindigkeiten fest, nachdem wir auf eine einheitliche erste Ab- 
lesezeit von 17 Minuten und eine Versuchsdauer von 60 Minuten um- 
gerechnet haben: 


ce b a 
2,92: 3,92: 5,67 = 1: 1,34: 1,94 
1,95: 2,74: 3,34 = 1:1,41: 1,71, 


so ergeben sich Abweichungen von + 5,2%/ und — 11,9%, d.h. trotz 
Plasmolyse und Zelltod liegen die Werte innerhalb der natürlichen 
Streuung. Außerdem aber fällt auf, wie ähnlich die Versuche mit Wurzel- 
quer- und Wurzellängsschnitten, aber auch die mit Zwiebelgewebe ver- 
laufen. Das gibt Veranlassung, ein paar weitere, willkürlich ausgesuchte 
Gewebearten auf ihr Verhalten der Farbgelatine gegenüber zu prüfen, 
und zwar werden nun in Parallelversuchen beobachtet: Vicia-faba- 
Keimwurzel-Querschnitte, Längsschnitte vom Zea Mays-Mesokotyl, 
Blattstiele von Helxine Soleirolii und Oberflächenschnitte von Allium 
Cepa. 

Trotz des ganz verschiedenen Versuchsmaterials entsprechen wie- 
der die Geschwindigkeiten des Farbvordringens den Farbvorräten. 
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Z. B. ist bei einem Vergleich von Vicia-Wurzel, Zea-Mesokotyl und 
Helxine-Blattstiel das Verhältnis der Anfangsgeschwindigkeiten: 


2,24 : 2,44 : 2,70 = 1: 1,09 : 1,21 


und das der Durchschnitisgeschwindigkeiten bei 71 Minuten Ver- 


suchsdauer: 
1,51 : 1,38 : 2,03 = 1: 0,91 : 1,34. 


Also ein Abweichen von — 16,5°/o und + 10,75°/o, wie man es auch bei 
Parallelversuchen am einheitlichen Gewebematerial findet. 

Weiter läßt sich aber aus dieser Versuchsreihe auch folgern, wie 
weit Außenumstände das Färbeergebnis beeinflussen; denn es liegen 
zum Vergleich Versuche am gleichen Objekt vor, die an verschiede- 
nen Tagen und zu verschiedenen Tageszeiten gemacht wurden. Hier 
wird ein solcher Vergleich bei Querschnitten von Vicia-Keimwurzeln 
gezeigt: 

Die Anfangsgeschwindigkeiten: 

1,91 : 2,24 : 2,55 = 1: 1,17 : 1,34. 


Die Durchschnittsgeschwindigkeiten über 71 Versuchsminuten: 
1,25 : 1.51 : 1,66 = 1 : 1,21 : 1,33 


mit ganz geringen Abweichungen von + 3,4% und — 0,7°/o. 

Damit wäre also gezeigt, daß die Geschwindigkeit des Farbvor- 
dringens, wenn nicht in allen, so doch in einer Reihe von parenchy- 
matischen Geweben nur abhängig ist vom gebotenen Farbvorrat. 

Demgegenüber würde interessieren, wie sich z. B. sklerenchymati- 
sches Gewebe verhält. Wenn schon mal eine Verunreinigung der Ver- 
suchspräparate durch anhaftende Flusen und Fasern vorkam, so 
wurde jedesmal eine besonders starke Fluoreszenz dieser Fremdkörper 
beobachtet auch dann, wenn das umliegende parenchymatische Gewebe 
kaum aufleuchtete. Es erhebt sich alsa die Frage, ob mit der offenbar 
starken Adsorptionsfähigkeit sklerenchymatischer Elemente auch ein 
vielleicht besonders gutes Farbleitvermögen verbunden ist. 

Zur Lösung dieses Problems werden Längsschnitte durch Skleren- 
chymfaserbündel von Carex spec., Phormium tenax, Cannabis sativa, 
Bastfasern von Tilia und zerfasertes Stroh und Fließpapier unter- 
sucht. , 

Wie ein 6 Stunden dauernder Versuch an Lindenbasi (Tabelle 3) 
zeigt, wandert die Farbe sehr langsam. Die Anfangs- und Durch- 
schnitisgeschwindigkeiten bewegen sich in ganz anderen als den ge- 
wohnten Zahlbereichen. 

Allerdings trifft auch fiir die Farbwanderung in sklerenchymati- 
schen Geweben die Grundregel zu: maßgebend für das Farbvordrin- 
gen ist der Farbvorrat. 
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Tabelle 3. 
ae 
Me yam Yorperückt | schwindigkeit vp während 
| t Minuten 
| 
28 0,26 0,56 
15 0,08 | 0,32 
176 0,35 0,12 
60 0,17 0,17 
81 0,05 | 0,04 
360 | 099 0,15 


Ein Versuch mit Stroh, Phormium und Fließpapier gibt folgende 
Verhältniszahlen: 


Anfangsstundengeschwindigkeiten: 
0,17 : 0,34 : 0,76 = 1 : 2,00 : 4,47. 
Durchschnittsstundengeschwindigkeiten: 
0,083 : 0,149 : 0,394 = 1 : 1,80 : 4,75. 


Aber wenn wir das Verhältnis von Anfangs- und Durchschnitts- 
geschwindigkeiten in Parenchymen und Sklerenchymen vergleichen, 
so fällt auf, daß im letzteren Falle relativ mehr Farbe aufgenommen 
als weitergegeben wird. 

Stellen wir einen Vergleich an: 

Folgende Anfangs- und Durchschnittsstundengeschwindigkeiten 





gehören zusammen: . 
Sklerenchym. Parenchym. Sklerenchym. Parenchym. 
| [nn —m—[ __——— 
0,170: 0,340: 0,760: 1,29:2,84 = 1:2,0:4,47: 7,59: 16,72 
0,083: 0,149: 0,394: 1,09:2,41 = 1:1,8:4,75: 13,14: 29,04 


Gleiche Anfangsgeschwindigkeiten vorausgesetzt, liegen die Durch- 
schnittsgeschwindigkeiten in Parenchymen etwa 73°/o höher als in 
Sklerenchymen — wenn man die beobachtete Schwankungsbreite von 
+ 20°/o mitberücksichtigt, 50 bis 90°/o höher. 

Also Sklerenchyme leiten das Berberinsulfat schlecht, sie speichern 
es, und zwar stärker als Parenchyme, daher ihr stärkeres Aufleuchten 
im Fluoreszenzmikroskop. 

Zum Abschluß dieser Versuchsreihe soll der Verlauf eines beliebi- 
gen Versuches näher angeschaut werden. Daß die Farbe anfangs 
schnell und später immer langsamer wandert, läßt auf einen Diffusions- 
vorgang schließen. Diffusion geht nach der Formel 

t= Ct (1) 
vor sich, und ihre Geschwindigkeiten lassen sich nach der Formel 
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errechnen (siehe Müncx 1930, § 8), wo s die Diffusionsstrecke, ¢ die 
Diffusionszeit und C eine von der Konzentration der Ausgangslösung 
und ihrer Temperatur abhängige Konstante ist. 

Um zu kontrollieren, ob es sich beim Vordringen der Farbe in 
pflanzlichen Geweben um einen Diffusionsvorgang handelt, wird zu 
jeder in der Zeit ¢ zurückgelegten Farbwegstrecke s die Diffusions- 
konstante C nach der Formel (1) berechnet. Wie die Tabelle 4 zeigt, 
ergeben sich für höhere Versuchszeiten abnehmende C-Werte. 

STRUGGER (1939 a, S. 277) läßt in einem Versuch 1°/ige Berberin- 
sulfatlösung in 10°/sige erstarrte Gelatine einwandern. Er selbst faßt 
diesen Vorgang als Diffusion auf. Fiir seinen Versuch soll ebenfalls 
die Berechnung der C-Werte durchgeführt werden, nachdem die Zahl- 
werte für ¢ und s aus der Abb.1, a. a. O., entnommen wurden. Auch 
hier ergeben sich sinkende C-Werte (Tabelle 5). 


Tabelle4. „Diffusion“ von Ber- Tabelle 5. „Diffusion“ von !/,o 























berinsulfat !/,.o aus 10°/,iger Ge- Berberinsulfatlésung in 
latine in einem Querschnitt 10°/,iger Gelatine (nach 
von Vicia-faba-Keimwurzel. STRUGGER). 
8 v t v 
me | mm | C/Tag |e mm/Tag mm/Tag Min. | mm | C/Tag | mm/Tag Les. FO 
| | 

7 | 0,72 | 106,64 | 74,06 | 148,10 1 26 |676,00 | 13,00 | 26,00 
25 | 1,22 | 85,73 | 35,10 | 70,20 2 34 | 578,00 8,50 | 17,00 
40 | 1,48 | 78,85 | 26,70 | 53,40 3 40 | 533,33 6,67 | 13,30 
52 | 1,70 | 80,03 | 23,50 | -47,00 4 45 | 506,25 5,62 | 11,25 
78 | 2,06 | 78,34 19,00 | 38,02 6 | 54 | 486,00 4,50 9,00 
95 | 2,18 | 72,04 | 16,50 | 33,00 


Eine Erklärung für diese Tatsache kann nur in der ungewöhnlich 
starken Adsorption des Berberinsulfates und der damit — für einen 
normalen Diffusionsvorgang — anomal sinkenden Konzentration des 
weiterwandernden Farbstoffes gesucht werden. Demnach dürfte es 
sich also bei der Wanderung von Berberinsulfat in Gelatine oder 
Pflanzengeweben kaum um einen einfachen Diffusionsvorgang han- 
deln. Die Zusammenhänge wären noch näher zu ergründen. 

Es sei aber der Einfachheit halber gestattet, hier doch weiter von 
„Diffusion“ zu sprechen. 

Für jede Ablesung wird nun noch aus der zugehörigen „Diffu- 
sions“konstanten die „Diffusions“geschwindigkeit » nach der For- 
mel (2) berechnet, um sie mit der bisher errechneten Durchschnitts- 
geschwindigkeit. v,, zu vergleichen’. Es sind in Tabelle 4 und 5 Tages- 
geschwindigkeiten notiert, weil in STRUGGERS Versuch der Tag als 
Zeiteinheit genommen ist. 


1 Dabei bleibt unberücksichtigt, daß C, wie Tabelle 4 und 5 zeigen, eine 
Funktion von t ist. 
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Aus den Tabellen, aber auch rein rechnerisch, ergibt sich, daß die 
bisher betrachteten Durchschnittsgeschwindigkeiten doppelt so groß 
wie die „Diffusions“geschwindigkeiten sind; denn es ist 
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Abb.1 gibt die Zusammenhänge für Tabelle 4 wieder. Für die 
Zeichnung sind wieder Stundengeschwindigkeiten errechnet worden, 
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Abb. 1. 


um „Diffusions“- und Geschwindigkeitskurven in einem Bild mit 
gleichem Maßstab fassen zu können. Dabei ist: 
VD = tga= + und v= tgp = 37 

Zusammenfassend läßt sich über diese Vorversuche sagen: Die 
Einwanderung von 1°/sigem Berberinsulfat aus 10%oiger Farbgelatine 
in pflanzliche Gewebe ist kein reiner Diffusionsvorgang. Diese „Dif- 
fusion“ (im weiteren Sinne) verläuft in wesentlicher Abhängigkeit vom 
Farbvorrat, weitgehend unbeeinflußt von Außenbedingungen und vom 
Zellzustand (Plasmolyse, Tod), nicht spezifisch für die Pflanzen’, 
wohl aber gewebespezifisch (Parenchym, Sklerenchym). 


1 Sofern man das nach den wenigen im Rahmen dieser Arbeit möglichen 
Versuchen behaupten darf. 











230 Magdalena Hiilsbruch: 


, 3. Versuche an Wurzelstiicken. 

Die zweite Gruppe von Vorversuchen setzt die Untersuchung dei 
Farbbewegung ohne Wasserbewegung fort, und zwar an Keim- und 
Adventivwurzelstiicken von Vicia faba (iiber die Anzucht der Adven- 
tivwurzeln siehe SIERP und BREWIG 1935, BREwıG 1936 a, 1937). 

Um während des Versuchs jede Möglichkeit eines Wassertrans- 
portes in die Wurzel hinein auszuschließen, werden die Wurzeln mög- 
lichst lange vorher, d.h. 24 Stunden und länger vom Sproß getrennt 
und in Leitungswasser gelegt. Sie sind dann aller Voraussicht nach 
wassergesättigt. 

An orientierenden Versuchen mit ganzen Wurzeln an Sproß- 
stümpfen war festgestellt worden, daß 1%/eige Berberinsulfatlösung auf 
Vieia-Wurzeln giftig wirkt, sie in 1—1'/, Stunden kollabieren läßt — 
an Wurzelschnitten wurde dieser nachteilige Einfluß nicht 'beobachtet. 
Deshalb muß zu einer geringeren Farbkonzentration übergegangen 
werden. Da 0,1%oige Lösung mindesten 4 Stunden, oft aber länger. 
ohne Schädigung ertragen wird, werden die weiteren Versuche — 
wenn nicht besonders vermerkt — mit dieser Konzentration durch- 
geführt. 

Zu der Möglichkeit, der Wurzel die Farbe in Gelatine zu bieten, 
kommt nun bei der Behandlung von Wurzelstücken die der Farb- 
lösung. Die Wurzelstücke werden dem Leitungswasser entnommen, 
schnell oberflächlich durch Berührung mit Filtrierpapier abgetrocknet, 
für die gewünschte Zeit in Farblösung gehalten bzw. mit ihr in Be- 
rührung gebracht und darnach — zum Entfernen des der Wurzelober- 
fläche noch anhaftenden Berberinsulfates — viermal hintereinander 
kurz in Bechergläser mit reinem Leitungswasser getaucht. Beim An- 
fertigen der Querschnitte aus den verschiedenen Regionen des zu unter- 
suchenden, angefärbten Wurzelbereichs muß das Rasiermesser nach 
jedem Schnitt sorgfältig gereinigt werden, damit die Messerschneide 
nicht die Farbe von einem zum anderen Schnitt weitergibt. Auch alle 
anderen Arbeitsgeräte: Nadeln, Pinzetten, Filtrierpapier und das 
Holundermark zur Herstellung der Wurzelschnitte müssen dauernd 
gereinigt bzw. erneuert werden. 

Selbstverständlich wandert das Berberinsulfat während der Prä- 
paration nach dem eigentlichen 'Färbevorgang weiter. Um die Farb- 
bildveränderung auf ein Mindestmaß zu beschränken, muß sehr schnell 
gearbeitet werden. Selten verstreichen vom Herausnehmen der Wur- 
zeln aus der Farblösung bis zur ersten Beobachtung der Schnitte mehr 
als 1—2 Minuten. 

Bisher wurde nicht gesagt, in welchem Medium die Schnitte beob- 
achtet werden. Es wäre wünschenswert, wenn eines gewählt werden 
könnte, das stagnierend auf die Farbwanderung wirkt, also das Farb- 
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bild fixiert. STRUGGER (1939 a, 1940) sowie STRUGGER und ROUSCHAL 
(1940) erhalten mit einer Lösung von Kaliumrhodanid an mit Ber- 
berinsulfat gefärbten Objekten Kristallausblühungen von Berberin- 
rhodamid, die durch starkes Aufleuchten im Fluoreszenzmikroskop das 
Farbbild besonders deutlich machen. Vielleicht eignet sich diese 
KCNS-Lösung auch als Beobachtungsmedium für die gefärbten Wur- 
zelschnitte? 

Zur Prüfung dieser Frage werden Adventivwurzelstücke 2 Minuten 
lang mit Berberinsulfat */,9. gefärbt. Die’Schnitte zeigen dann ein 
starkes, von der Epidermis zur Endodermis abnehmendes Farbgefälle, 
der Zentralzylinder ist aber noch ungefärbt. Diese Schnitte werden in 
KCNS-Lésung, in Wasser und in Paraffin. liquid. eingelegt, und die 
Veränderung des Farbbildes wird im Fluoreszenzmikroskop be- 
obachtet. 

Nach 8 Minuten ist bei den von KCNS-Lésung umgebenen Schnitten 
der weitaus größte Teil der Farbe aus der Rinde aus- und in den Zen- 
tralzylinder eingewandert. Also von einer Farbbildfixierung kann gar 
keine Rede sein. 

Ähnlich wie die gefärbten Schnitte in KCNS-Lösung verhalten sich 
die in Wasser. Zwar geht die Farbwanderung zum Zentralzylinder 
nicht ganz so schnell vor sich, so daß ein Aufenthalt in Wasser weni- 
ger bildverändernd wirkt als der in KONS. 

Die „Diffusion“ des Berberinsulfates von den äußeren Zellschichten 
der Wurzel zu den inneren wird auch durch Paraffin. liquid. als Be- 
obachtungsmedium nicht verhindert. Aber man kann das Farbbild in 
diesem doch als relativ konstant gegenüber dem in den beiden Ver- 
gleichsmedien ansehen. 

Durch diesen Versuch wird offenbar, wie stark die Farbwande- 
rung in den Schnitten von der umgebenden Flüssigkeit abhängig ist. 
Leider konnten die Zusammenhänge nicht mehr genauer festgestellt 
und zahlenmäßig erfaßt werden. Jedenfalls werden künftig alle Wur- 
zelschnitte zur mikroskopischen Beobachtung in Paraffin. liquid. ein- 
gelegt. 

Die Farbbilder selbst sind die gleichen wie bei Anfärbung von 
Schnitten aus lebendem Gewebe; sie zeigen reine Membranfärbung. 

Zunächst interessiert, wieviel Zeit nötig ist, um eine Wurzel bei 
einseitiger Berührung mit Berberingelatine 1/,,9 im wasserdampf- 
gesättigten Raum ganz durchzufärben. Nach den Erfahrungen an 
Wurzelschnitten muß man für eine Keimwurzel.wohl mindestens mit 
2 Stunden Färbezeit rechnen (siehe Tabelle 1, letzte Querspalte); denn 
die Farbe hat 2,5 bis 3,5 mm Wurzelgewebe zu durchwandern, außer- 
dem aber soll in dem geplanten Versuch nur '/,, der bisher gebrauch- 
ten Farbkonzentration angewandt werden. 
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Basale Keimwurzelstücke werden der in PETRI-Schalen erstarrten 
10°/eigen Berberinsulfatgelatine */,.9, aufgelegt. Die Schalen werden mit 
einem mit feuchtem Filtrierpapier ausgeschlagenen Deckel geschlossen. 
Beim Abheben der Wurzelstiicke nach der Färbezeit sind äußerst selten 
Spuren anhaftender Farbgelatine festzustellen. Schnitte von solchen 
Partien bleiben selbstverstindlich bei der Auswertung unberück- 
sichtigt. 

Die ersten Versuche zeigen gleich, daß die Schätzung auf 2 Stunden 
Färbezeit für Keimwurzeln zu hoch gegriffen ist. Es wird eine Ver- 
suchsreihe mit abnehmender Färbedauer angesetzt: 60 Minuten, 
30 Minuten, 15 Minuten, 10 Minuten, 5 Minuten, 1 Minute. Immer noch 
ist der Wurzelquerschnitt gleichmäßig durchgefiirbt. Die Versuchs- 
zeit wird weiter abgekürzt mit dem Ergebnis, daß bei allen untersuch- 
ten Keimwurzeln von Vicia faba eine 10 Sekunden dauernde Berührung 
mit 10°/oiger Berberinsulfatgelatine 1/,9, genügt, um bei der Beobach- 
tung der Wurzelquerschnitte ein gleichmäßiges Farbbild zu be- 


. kommen. 


Eine entsprechende Versuchsreihe mit flüssigem Berberinsulfat '/, 99, 
führt zum gleichen Ergebnis, was hier als Beleg für die Tatsache an- 
gesehen werden kann, daß Diffusion aus Wasser und Gelatine fast 
gleich schnell vor sich geht (Münch 1930, S. 18). 

Bei der Berechnung der Durchschnitisgeschwindigkeit für das 
Farbvordringen werden die ungünstigsten Annahmen gemacht. Zur 
Präparation werde die Höchstzeit von 2 Minuten gebraucht, und das 
Berberinsulfat wandere während der Präparation nicht langsamer, als 
wenn der Kontakt mit der Farbgelatine bzw. der Lösung noch be- 
stünde. 

Der mittlere Durchmesser des basalen Teiles einer Vicia-Keim- 
wurzel ist 3mm. Also werden diese 3mm in 130 Sekunden vom Ber- 
berinsulfat durchwandert. Das ergibt eine minimale Durchschnitts- 
geschwindigkeit von 83 mm/Std. 

Demgegenüber ergibt eine Zusammenstellung von Durchschnitts- 
stundengeschwindigkeiten, die für Keimwurzelschnitte bei ungefähr 
gleicher Versuchsdauer errechnet wurden (Tabelle 6), eine mittlere 
Geschwindigkeit von 1,06 mm/Std. 





Tabelle 6. 
t Sekunden ...... 130| 130| 130) 130) 130 120 120 120 117 115) 104 104) 104 102 
v n mm/Std. ..... ,88/0,90/0,8310,89/1,40 1,11/1,36/1,55.0,58 0,79/1,14 1,48/1,18 0,81 

















Die Farbausbreitung geht also in Keimwurzelstücken ganz wesent- 
lich schneller vor sich als in Schnitten desselben Gewebes. 
Nach diesen Erfahrungen wird bei der Adventivwurzel gleich mit 
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kurzen Färbezeiten begonnen. Der Farbweg ist in diesem Falle nur 
durchschnittlich 1,16 mm, also werden Wurzelstücke für 5 Sekunden 
auf Berberingelatine "/,.., gelegt. Dann leuchten die Wurzelquer- 
schnitte nur in den ersten Zellschichten unter der Epidermis gelb auf. 
Um eine Durchfärbung der ganzen Wurzel zu erhalten, ist eine Min- 
destfärbezeit von 11 Minuten erforderlich; bei kürzeren Versuchs- 
zeiten wurden nie gleichmäßig gefärbte Querschnitte beobachtet. 

Zur Berechnung der Durchschnittsgeschwindigkeiten für das Farb- 

vordringen werden wieder die ungünstigsten Annahmen gemacht: 
2 Minuten Präparationszeit und — während dieser — Wanderungs- 
geschwindigkeit des Berberinsulfates wie bei Dauerfarbkontakt. Dann 
werden die 1,16 mm in 13 Minuten angefärbt. Das bedeutet eine Durch- 
schnittsgeschwindigkeit von 5,35 mm/Std. für das Vordringen von Ber- 
berinsulfat 1/,99, aus Gelatine in Adventivwurzelstiicke. 
IT) selbe Mindestzeit von 11 Minuten ergibt sich beim Arbeiten 
mit 1 arblösung !/,,%- Es sind immer Wurzeln dabei, die sich schlech- 
ter, d.h. nur in längeren Versuchszeiten anfärben lassen. Die errech- 
nete Geschwindigkeit 5,35 mm/Std. ist somit eine optimale. 

Nun sind also nicht nur die für Wurzelschnitte berechneten „Dif- 
fusions“geschwindigkeiten für Wurzelstücke ungültig, sondern auch 
das bei Schnitten beobachtete gleichartige Verhalten vieler Parenchyme 
gilt im Gewebeverband noch nicht einmal bei zwei so ähnlichen Or- 
ganen wie der Keim- und Adventivwurzel von Vicia. Demnach müssen 
wohl sämtliche Beobachtungen und Schlüsse, die an Wurzelschnitten 
gemacht wurden, nur auf diese beschränkt bleiben und dürfen nicht 
auf Wurzelstücke oder gar ganze Wurzeln übertragen werden. 

Wassergesättigtem Wurzelgewebe kann durch hypertonische Sac- 
charoselösung Wasser entzogen werden. Es wäre von Interesse zu 
prüfen, wie die Farbeinwanderung bei gleichzeitigem Wasserentzug, 
also gegen einen — wenn auch geringen — Wasserstrom verläuft. 

Zu diesem Zweck wird eine 0,25 molare Saccharose-Berberinsulfat- 
lösung */,99 angesetzt und aus einer 0,50 molaren Saccharose-Ber- 
berinsulfatlösung !/,,%9 eine 10°/oige Gelatine hergestellt. 

Nun werden zwei Versuchsreihen durchgeführt. In der einen wird 
das Farbvordringen in das Wurzelgewebe aus Wasserberberingelatine 
mit dem aus Zuckerberberingelatine verglichen. Die andere Versuchs- 
serie führt den entsprechenden Vergleich für gewöhnliche Farblösung 
mit Zuckerfarblösung durch. 

Die Färbezeiten werden von 2 bis 15 Minuten bzw. 2 bis 25 Minuten 
steigend gewählt, die in den Querschnitten beobachteten Farbbilder 
nach einem selbst gewählten Schlüssel mit Farbprädikaten notiert. 

Es sei ein Gelatineversuch skizziert: 

Der basale Teil einer langen Adventivwurzel wird in zehn je zirka 
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2cm lange Stücke geschnitten. Diese kommen abwechselnd in der 
Reihenfolge, wie sie geschnitten wurden, auf Wasser- bzw. auf 
Zuckerberberingelatine. Alle 2 Minuten wird für die Versuchszeit 
von 11 Minuten ein Stiick aufgelegt. Die Beschreibung der Farbbilder 
und ihre Bewertung geht nach folgendem Schlüssel: 


0 = nur die ersten Rindenschichten gefärbt — 0 Punkte 

+ = die halbe Rinde gefärbt = 2Punkte 
++ = beginnende Gefäßanfärbung = 4 Punkte 
+++ = Schnitt durchgefärbt = 6Punkte 


Das Versuchsergebnis ist aus Tabelle 7 zu ersehen. 
Die mit a bezeichneten Stücke haben auf Wasser-, die mit b be- 
zeichneten auf Zuckerberberingelatine gelegen. 


























Tabelle 7. 
a b a | b a | b a b a b 
| | 
ak. | | RPC EL PT 
Farbprädikate | || + |++1++! + ? s = = 
MAE Se: à ae sk ut a OE. FEAR À aL eA 
Punktbewertung| 3 1 2), 4 4 | 2 5 5 5 


Im siebenten Versuch war kein eindeutiges Urteil zu fallen. 

Für die mit Wasserberberingelatine gefärbten Wurzelstücke ergibt 
das eine Bewertung von im Mittel 3,5 Punkten, für die mit Zucker- 
berberingelatine gefärbten von 3,4 Punkten. Also die Färbung ist in 
beiden Fällen gleich. (Es handelt sich in dem beschriebenen Versuch 
um eine Wurzel, die sich nur langsam anfärbte.) 

In jeder der beiden Versuchsreihen, der mit Wasser- bzw. Zucker- 
farbgelatine wie der mit Wasser- bzw. Zuckerfarblösung, sind die Er- 
gebnisse — gleichgültig mit welchen Färbezeiten — immer konform 
diesem einen referierten Versuch: die Farbbilder der Parallelversuche 
sind gleich; ein der Farbausbreitung entgegenwandernder Wasser- 
strom ist also ohne Einfluß auf die Geschwindigkeit des Farbvordrin- 
gens. Die erreichten Durchschnittsgeschwindigkeiten sind gleich groß. 

Außerdem aber haben gleiche Färbezeiten in den beiden verschie- 
denen Versuchsreihen gleiche Farbbilder zur Folge, was noch einmal 
die schon an Keimwurzelstücken erfahrene Tatsache beweist, daß 
Gelatinezusatz die Diffusionsgeschwindigkeit kaum herabsetzt (siehe 
Seite 228 und Münch 1930, Seite 18). 

Es sei noch die Frage gestattet, wie sich eine zehnfache Konzentra- 
tionserhöhung auf die Wanderungsgeschwindigkeit der Farbe aus- 
wirkt. 

Mit flüssigem Berberinsulfat '/,,, wird bei Keimwurzelstiicken eine 
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Durchfärbung in 5 Sekunden, bei Adventivwurzeln in 5 Minuten er- 
reicht. 

Das Verhältnis der Farbwandergeschwindigkeiten in Keimwurzeln 
und Adventivwurzeln ist also das gleiche wie bei der niederen Kon- 
zentration, und die Durchschnittsgeschwindigkeiten selbst haben sich 
bei einer zehnfachen Konzentrationserhöhung verdoppelt. 

Das eigentliche Ziel der beiden ersten Versuchsgruppen, das Vor- 
dringen von Berberinsulfat in Wurzeln zu analysieren, wenn der nor- 
male Wassereinstrom in die Wurzel ausgeschaltet ist, mußte im Ver- 
lauf der Untersuchung wesentlich zurückgesteckt werden. Da die an 
Wurzelschnitten gemachten Farbgeschwindigkeitsmessungen für Wur- 
zelstücke ungültig sind und die Wurzelstücke sich — im Gegensatz zıı 
den Wurzelschnitten — der wandernden Farbe gegenüber durchaus 
organspezifisch verhalten, liegt der Gedanke nahe, daß die ganzen, mit 
dem Sproß verbundenen Wurzeln sich wieder anders verhalten als 
Wurzelstiicke. Eine weitere Ausdehmung der Versuche an Wurzel- 
stiicken wäre wohl interessant, würde aber unter Umständen nicht zu 
der gewünschten Klarlegung der Verhältnisse bei ganzen Wurzeln 
führen. Die Versuche mit ganzen Wurzeln werden zeigen, ob die an 
Wurzelstücken gemachten Beobachtungen für das ganze Organ Be- 
stand haben. Unter dieser Bedingung könnte dann eventuell später 
noch eine genauere Analyse des Farbvordringens in Wurzelstücken, 
wie sie für Wurzelschnitte durchgeführt wurde, folgen. Einstweilen 
soll diese Versuchsgruppe abgeschlossen werden. Sie hatte folgende 
Ergebnisse: 

Paraffin. liquid. ist das günstigste Einschlußmittel für gefärbte 
Wurzelschnitte; es wirkt am wenigsten farbbildverändernd. Eine Keim- 
wurzel zeigt nach 10 Sekunden, eine Adventivwurzel nach 10 Minuten 
Kontakt mit Berberinsulfatlösung oder Berberinsulfatgelatine ‘/,,,, 
ganz durchgefärbte Querschnitte. Bei der zehnfach höheren Konzen- 
tration wird die halbe Färbezeit gebraucht. Die Farbwanderung wird 
nicht beeinträchtigt durch einen schwachen Wassergegenstrom, der aus 
der Wurzel gezogen wird mit einem Zusatz von 0,25 bzw. 0,50 Mol 
Saccharose zur Farblésung bzw. Farbgelatine. 


4. Versuche an ganzen Wurzeln. 


Zu Beginn der Hauptversuche soll das eigentliche Ziel dieser Ar- 
beit noch einmal kurz vorgestellt werden: Die Markierung des extra- 
faszikulären Wasserweges in der Wurzel mit Hilfe von Berberin- 
sulfat. Färbeversuche an Wurzelschnitten und Wurzelstücken ergaben 
reine Membranfärbung; dasselbe Ergebnis hat jeder orientierende Ver- 
such mit ganzen Wurzeln. Von dieser Tatsache kann man — in An- 
lehnung an STRUGGER — auf eine Wanderung des Berberinsulfates in 
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den Membranen schließen. Läßt sich nun zeigen, daß die Wanderungs- 
richtung und -geschwindigkeit der Farbe nur abhängig ist von der 
Stromrichtung und Stromstärke des Lösungsmittels — also des Was- 
sers —, so ist damit der Nachweis gebracht, daß zumindest ein Teil 
des Wassers, das durch die Wurzelrinde zu oder von den Gefäßen 
wandert, nicht auf osmotischem Wege transportiert wird, sondern den 
Wanderweg durch die Membranen der Rindenzellen nimmt. 

Es wird also im folgenden immer darauf ankommen, den Zusam- 
menhang zwischen Farbbild und Wasseraufnahme bzw. -abgabe der 
Wurzel klarzustellen. 

Dabei dürfen die Ergebnisse der beiden vorstehenden Abschnitte 
nur dann angewandt werden, wenn während der Präparation das 
Stadium der Wurzelstücke und Wurzelschnitte durchlaufen wird. 

Es gibt zwei Möglichkeiten, der Wurzelrinde Berberinsulfatlösung 
zu bieten. Einmal die, den Wasserbedarf wenigstens einer Wurzelzone 
mit Farblösung zu sättigen. Dann wird der Farbweg und Wasser- 
strom in der Rinde eben dieser Wurzelzone beobachtet. 

Die andere Möglichkeit ist, Farb- und Wasserweg zu analysieren, 
wenn die Farblösung in den Gefäßen zur Wurzelbasis strömt und aus 
diesen durch die Rinde mit einer hypertonischen Zuckerlösung her- 
ausgesaugt wird. 

Alle Versuche werden in der von SIERP und BREWIG (1935) sowie 
von BREWIG (1936 a, 1937) beschriebenen Mikropotetometer-Apparatur 
in einem Keller mit konstanter Temperatur von 19—?°° C bei einer 
relativen Feuchtigkeit von durchschnittlich 75% durchgeführt. Um 
eine kräftige stomatäre Transpiration und damit einen lebhaften Was- 
serstrom im Gefäßsystem zu bekommen, werden zeitweise über den 
Versuchspflanzen Lampen von 500 bzw. 1000 Watt, die mit Kühlglocke 
und Kiivette versehen sind, eingeschaltet. 

Die mikroskopische Untersuchung erfolgt in einem verdunkelten 
Laboratorium ohne konstante Temperatur und Feuchtigkeit, also unter 
den gleichen Bedingungen und prinzipiell ebenso wie bei den Ver- 
suchen an Wurzelstiicken. 

Als Versuchsobjekte kommen nur Adventivwurzeln in Frage, weil 
die Mikropotetometer-Apparatur nur für diese eingerichtet ist. 

Das Berberinsulfat wird in allen Versuchen (zu denen keine be- 
sonderen Angaben gemacht werden), in einer wässerigen Lösung !/;ooo 
angewandt; denn offenbar vertragen Wurzeln nicht die hohe Farb- 
konzentration, die STRUGGER unbeschadet bei Sprossen anwendet. Er 
arbeitet durchgängig (STRUGGER 1939 b, S.425) mit der gesättigten 
Berberinsulfatlösung, d.h. mit der Konzentration '/,.. Mit dieser Lö- 
sung macht sich bei Wurzeln sofort eine starke Herabsetzung der 
Permeabilität bemerkbar, in 60 bis 90 Minuten ist die Wurzel in der 
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Farbzone tot. Bei 0,20 Mol Saccharosezusatz zur Farblösung läuft 
derselbe Vorgang bereits in der halben Zeit ab. 

In der Konzentration */,9. wird Berberinsulfat in wässeriger Lö- 
sung 4 bis 5 Stunden, in Saccharoselösung 2 Stunden ohne jede Ände- 
rung der Flüssigkeitsaufnahme- und -abgabewerte vertragen. Dann 
allerdings macht sich ein starkes Absinken dieser Werte bemerkbar, 
ohne daß die Farbzone abstirbt. Die Versuche wurden bis zu 33 Stun- 
den ausgedehnt. 

Es war nicht zu ermitteln, worin die schädigende Wirkung des 
Berberinsulfates besteht; z. B. ist der kryoskopisch bestimmte osmoti- 
sche Wert der 1°/cigen Lösung 1,194 Atm., der der 0,1%/sigen Lösung 
0,064 Atm. Dagegen wird aber ohne jede nachteilige Wirkung 0,25 mo- 
lare Saccharoselösung mit einer Saugkraft von 6,07 Atm. vertragen. 

Im Vorversuch erweist sich wieder Paraffin. liquid. als das gün- 
stigste Einschlußmittel für die Wurzelstiicke und Wurzelschnitte nach 
dem eigentlichen Färbevorgang, weil es die Veränderung des Farb- 
bildes während der Präparation und Beobachtung am wenigsten för- 
dert. Es wurden auch hier Wasser, KCNS-Lisung und Paraffinöl in 
ihrer Wirkung verglichen. 

Beginnen wir mit der Versuchsgruppe, die das Farbvordringen von 
außen nach innen untersucht, und gewinnen wir zunächst einen Über- 
blick über die Geschwindigkeiten des Farbvordringens in die Rinde 
von Wurzeln, die mit dem Sproß verbunden sind. 

Im Verfolg der Gedankengänge Brewics (1939) wird eine beson- 
ders große Durchlässigkeit der Wurzelrinde erzielt, wenn dem Vicia- 
faba-Sproß nur eine Wurzel zur Wasseraufnahme bleibt, von dieser 
die Spitze in zirka 50 mm Länge abgeschnitten wird — so tritt die 
Hauptwassermenge gleich an der Schnittfläche in das Gefäßsystem 
ein und erzeugt in ihm einen kräftigen Strom —, und wenn außerdem 
einer Wurzelzone mit einer hypertonischen Zuckerlösung Wasser ent- 
zogen wird.- Eben diese Wurzelzone hat dann eine große Wasser- 
permeabilität. 

Einer solchen Wurzelzone soll Berberinsulfatlösung 1/199. geboten 
werden, indem für kurze Zeit die 0,25 molare Saccharoselösung gegen 
Farblösung ausgetauscht wird. Aus Erfahrung kann man erwarten, 
daß sich während der kurzen Firbezeiten von 10 bis 16 Sekunden an 
den Durchlässigkeitseigenschaften der Rinde wenig ändert, daß also 
— entsprechend der großen Wasserabgabe an die Zuckerlösung — 
nun eine große Menge Farblösung einströmt. 

Es ist natürlich nicht möglich, bei so kurzen Färbezeiten Messun- 
gen der Flüssigkeitsaufnahme an der Wurzelzone vorzunehmen. 

Sofort nach der Färbezeit wird der gefärbten Zone mit Saccharose- 
lösung wieder Wasser entzogen, so daß wirklich nur während der 
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wenigen Sekunden der Farbgabe Flüssigkeit in die Zone ein- 
geströmt ist. 

Es gilt nun, schneli zu handeln. Die gefärbte Zone wird zur mikro- 
skopischen Untersuchung aus der Wurzel herausgeschnitten. Dabei 
wird die Zeit notiert, die verstreicht von der Färbung bis zur ersten 
Beobachtung unter dem Mikroskop. Während dieser Zeit wandert die 
Farbe ohne Wasserbewegung zunächst im Wurzelstiick und dann im 
Wurzelschnitt zentripetal weiter. 

Berechnet man die Geschwindigkeit der Farbwanderung bei Was- 
serbewegung — fiir diese und alle folgenden Versuche — unter der 
Voraussetzung, daß die Farbausbreitung während der Präparations- 
zeit mit der Durchschnittsgeschwindigkeit von 5,35 mm/Std. (siehe 
8.233) — d.h. mit der größeren Farbgeschwindigkeit in Wurzelstücken 
— vor sich geht, so ist das Ergebnis ein Mindestwert. Die Farbe ist 
also in der oben beschriebenen Versuchsanordnung mindestens so 
schnell wie angegeben. 

Ein paar so gewonnene Zahlwerte gibt Tabelle 8. 








Tabelle 8. 

t Sek. vp mm/Std. 
15 75,5 
13 90,8 
10 75,9 
12 80,1 
16 76,5 





Mithin wandert das Berberinsulfat in der Rinde der Adventiv- 
wurzel bei starkem Wassereinstrom ebenso schnell wie in der der 
Keimwurzel ohne Wasserbewegung. Es wäre nur sehr inter- 
essant, die Farbgeschwindigkeit auch für die Keimwurzel in Ver- 
‚bindung mit dem Sproß, also bei gleichzeitiger Wasseraufnahme, fest- 
zustellen. Das war bisher leider nicht möglich. 

In wassergesättigten Wurzelstücken wird der Farbtransport durch 
einen entgegengerichteten schwachen Wasserstrom nicht aufgehalten. 

Von allergrößtem Interesse und entscheidend für die Problem- 
stellung dieser Arbeit ist die Frage, ob die Farbwanderung auch gegen 
einen starken Wasserstrom weitergeht. 

Zwei gleich alte Sprosse mit gleichem Wuchs und gleicher Blatt- 
zahl behalten nur je eine gleich kräftige Wurzel. Der einen Wurzel 
wird in einer basalen Zone mit einer 0,25 molaren Saccharoselösung 
Wasser entzogen, der anderen in der entsprechenden Zone Wasser 
geboten. Für die gewünschte Färbezeit werden diese Lösungen durch 
solche ersetzt, denen 0,1% Berberinsulfat zugefügt ist. 

Es werden möglichst kurze Färbezeiten von wenigen Sekunden 
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Dauer, aber auch solche von mehreren Minuten gewählt, um etwaige 
Farbbildunterschiede deutlich werden zu lassen. 

Bei Färbezeiten von mehreren Minuten wird die in der Farbzone 
aufgenommene bzw. abgegebene Flüssigkeitsmenge gemessen und fest- 
gestellt, daß Zusatz von 0,1°/ Berberinsulfat die Durchlässigkeit der 
Wurzelrinde nicht verändert; 0,25 molare Berberinsulfatlösung "/;oo 
zieht also tatsächlich Wasser aus der Rinde heraus, und die Wasser- 
aufnahme- und -abgabewerte sind mit und ohne Farbgabe gleich hoch. 

Die Präparation zur mikroskopischen Untersuchung des Färbe- 
resultates erfolgt in der gewohnten Weise. 

In keinem einzigen der Parallelversuche ist die Farbe durch den 
Wassergegenstrom gehemmt worden. Die Farbbilder sind mindestens 
identisch; in einigen Fällen sogar ist das Berberinsulfat gegen das aus- 
strömende Wasser schneller gewandert als mit dem einströmenden. 

Tabelle 9, Spalte 4 gibt einige der errechneten Durchschnittsstunden- 
geschwindigkeiten der in die Wurzelrinde hineinwandernden Farbe 
wieder. 








Tabelle 9. 
| | | 
Versuch | Mol. Zucker- | v | Saugkraft | Filtrat.-Ge- 
+ t Sekunden | k tration | D | Widerstand | schwindigkeit 
+ | der Farblösung | mm/Std. | eee | mm/Std* Aton, 
1 f a 11 0,25 82,0 u = - 
1 b 12 80,1 — er =4 
2 | a 450 0,25 2,76 5,20 3,95 + 1,89 
\ b 450 2,52 5,40 6,14 — 1,52 
3 f a 600 0,25 2,07 5,25 7,80 + 1,99 
\ b 600 2,02 | 5,85 8,50 — 1,20 





Es wurden zum Vergleich mit BREwıGs (1937) Befunden für einige 
Versuche die Saugkraft, der Widerstand und die Filtrationsgeschwin- 
digkeit berechnet. Die Wasseraufnahme bzw. -abgabe wurde durch 
ein Minus- bzw. Pluszeichen bei derFiltrationsgeschwindigkeit kennt- 
lich gemacht. Die Werte (Tabelle 9, Spaite 5—7) liegen in dem von 
BREWIG angegebenen Rahmen. 

Der Gedanke liegt nahe, die Durchschnittsgeschwindigkeit des 
Farbvordringens mit der Filtrationsgeschwindigkeit der aufgenom- 
menen Flüssigkeitsmenge zu vergleichen. Die Definition der Filtra- 
tionsgeschwindigkeit ist aber aus der osmotischen Theorie der Wasser- 
aufnahme abgeleitet, während diese Arbeit die Theorie STRUGGERS 
(Membranwanderung des Wassers) zu stützen versucht. Außerdem 
hat die Filtrationsgeschwindigkeit nicht die Dimension einer Ge- 
schwindigkeit, sie wird in mm/Std.- Atm. angegeben. 

Vergleicht man die Durchschnittsgeschwindigkeiten v, der Ta- 
belle 9, Spalte 4 und Tabelle 10, Spalte 2 miteinander, so fällt auf, daß 
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sie bei kurzen Versuchszeiten hoch sind und kleiner werden mit län- 
gerer Versuchsdauer, d.h. die Farbe wandert in den äußeren Wurzel- 
rindenschichten schnell und wird um so langsamer, je tiefer sie in die 
Rinde eindringt. 

Der Wassertransport durch die Rinde muß dagegen die umgekehrte 
Eigenschaft haben: Die in der Zeiteinheit in die Wurzel aufgenommene 
Wassermenge ist für jede angewandte Versuchsdauer konstant. Das 
bedeutet, daß in der Zeiteinheit gleich viel Wasser durch alle Rinden- 
durchmesser fließt; also auch durch die Epidermis und den Perizykel. 
Die Epidermis hat durchschnittlich eine dreimal so große Oberfläche 
wie der Perizykel, d.h. das Wasser muß auf seinem Weg durch die 
Rinde bis zum Perizykel seine Geschwindigkeit verdreifachen (siehe 
auch Brewıc 1937, S. 531). 

Damit ist gezeigt, daß Wasser- und Farbaufnahme in die Wurzel- 
rinde zwei heterogene Vorgänge sind, und daß somit das Berberin- 
sulfat nicht zur Markierung des Wasserweges benutzt werden darf. 
Die Aufgabe, die sich diese Arbeit gestellt hat, ist also mit Berberin- 
sulfat nicht lösbar. 

Natürlich genügt die Tatsache der Farbausbreitung gegen den Was- 
serstrom allein schon, um die zweite Prämisse des zu Beginn dieses 
Kapitels aufgestellten logischen Schlusses: 


das Berberinsulfat wandert durch die Zellmembran ; 
der extrafaszikuläre Wasser- und Farbweg in der Wurzel sind identisch 


also : der extrafaszikuläre Wassertransport i. d. Wurzel geht durch dieMembran; 





zu widerlegen. Damit hängt die Schlußfolgerung, und das ist gerade 
das, was diese Versuche ergeben sollten, als unbewiesene Behauptung 
in der Luft. > 

Es wird nun im folgenden darauf ankommen, mit Hilfe der zweiten 
Versuchsgruppe, die die Farbwanderung vom Zentralzylinder aus 
durch die Wurzelrinde untersucht, die Bestätigung zu bekommen für 
das, was sich durch die erste Gruppe erwiesen hat. 

Aber vorerst drängt sich bei der Betrachtung der errechneten Farb- 
geschwindigkeitswerte die Frage nach der Natur der Farbwanderung 
auf. Nur ein passives Fortgeschwemmtwerden des Berberinsulfates 
mit der Wasserströmung liegt nicht vor, das steht fest. Anderseits 
aber sind meist hohe Wasseraufnahme- und -abgabewerte von schnel- 
lem und niedrige Wasserwerte von langsamem Farbvordringen be- 
gleitet. 

Da nach den Versuchsergebnissen der Wassertransport die Farb- 
wanderung nicht bedingen kann, ist die Ursachenkette: 


Permeabilität der Wurzel > Wassertransport — Farbtransport 
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ausgeschlossen. Es muß sich um eine Parallelbeeinflussung: 
1 Wassertransport 


Permeabilität der Wurzel \ Farbtra rt 


handeln. Nicht immer konnten Widerstands- und Saugkraftbestim- 
mungen vorgenommen werden, die dann aber dieses Bild noch ver- 
vollständigten. 

Demnach ist wahrscheinlich, daß die viel niedrigeren Farbgeschwin- 
digkeitswerte in Wurzelstücken und Wurzelschnitten auf einem hohen 
Permeationswiderstand beruhen. Diese Vermutung müßte eingehend 
untersucht werden. 

Daß isolierte Wurzeln dem Wasserdurchtritt durch ihre Rinde er- 
heblichen Widerstand entgegensetzen, ist seit BREwIGs Untersuchun- 
gen (1937, 1939) bekannt. Wie sie sich zum Transport des Berberin- 
sulfates stellen, zeigen die Farbgeschwindigkeiten für Wurzelstücke. 
Dem erhöhten Widerstand entspricht ein langsames Farbvordringen. 

Aber nicht nur vollständige Trennung der Wurzel vom Sproß er- 
höht den Widerstand der Wurzelrinde. Auch Amputation einer Wurzel- 
spitze erniedrigt die Wasseraufnahme- und -abgabewerte des ganzen 
mit dem Sproß in Verbindung bleibenden Wurzelstücks für die erste 
Zeit nach der Operation. Die jedesmal berechneten Widerstände waren 
erhöht. Leider fehlen aber zu diesen Beobachtungen noch die ent- 
sprechenden Farbbilder und Farbgeschwindigkeiten, weil die so be- 
handelten Wurzeln für andere Versuche gebraucht werden 
mußten. 

Hier wären noch viele aufschlußreiche Versuche anzuschließen. 

Aber damit ist nur etwas über Kausalzusammenhänge bei der 
Farbwanderung in Wurzeln gesagt und nichts über deren Natur. 


. 











Tabelle 10. 

t Sek. |vp mm/Std. v mm/Std. | C/Sta. t Sek. |vp mm/Std.| v mm/Std. C/Sta. 
10 75,90 | 37,95 57 608,1 60 21,60 | 10,80 59913,6 
11 82,00 | 41,00 73964,0 360 4,07 | 2,03 5934,1 
12 80,10 40,05 76992,0 450 2,76 | 1,38 3427,9 
13 90,80 45,40 107 180,3 450 2,52 | 1,26 2857,7 
15 75,50 | 37,75 85503,8 600 2,07 | 1,03 2546,2 
16 76,50 | 38,25 93 636,0 600 2,02 | 1,01 2448,2 
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Das Absinken der Durchschnittsgeschwindigkeiten v,, (Tabelle 10) 
deutet auf einen Diffusionsvorgang hin. 
Nach der Formel 


C= 4 t. (3) 
die aus den Formeln (1) und (2) (siehe S.227) folgt, werden die Diffu- 
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sionskonstanten C zu jedem Wert v, berechnet. Dabei muß beriick- 
sichtigt werden, daß v, = 2v ist (siehe S. 229). 

Abgesehen von einem ziemlich starken Schwanken der C-Werte 
(Tabelle 10), was offenbar auf individuelle Unterschiede in der Wurzel- 
permeabilität zurückzuführen ist, fällt ein stetiges Absinken mit stei- 
gender Versuchsdauer auf, genau wie in Tabelle 4 und 5. 

Man ist also geneigt, für diese Tatsache hier die gleiche Erklärung 
zu geben wie dort und auch bei der Farbwanderung in Wasser auf- 
nehmenden Wurzeln von „Diffusion“ zu sprechen, die ihren besonderen 
Charakter durch starke Farbadsorption der Zellmembranen bekommt. 

Darüber hinaus ist diese „Diffusion“ aber abhängig von den Durch- 
lässigkeitseigenschaften der Wurzelrinde bzw. des anzufärbenden Ge- 
webes. 

Somit ist ein Weg gewiesen, die sich scheinbar widersprechenden 
Ergebnisse an Wurzelschnitten, Wurzelstücken und ganzen Wurzeln 
einheitlich zu erklären. 

Die Möglichkeiten der Versuchsanstellung in der zweiten Ver- 
suchsgruppe, welche die Farbausbreitung durch die Rinde vom Zen- 
tralzylinder zur Epidermis untersucht, sind mannigfaltiger als in der 
ersten, für deren Ergebnisse die weiteren Versuche eine Bestätigung 
bringen sollen. 

Aber allen diesen Versuchen liegen doch einige wenige Prinzipien 
zugrunde, so daß sie sich summarisch beschreiben lassen. Sie werden 
wieder an Vicia-faba-Adventivwurzeln in der Mikropotetometer-Appa- 
ratur ausgeführt, und zwar wird die Farblösung — als wässerige 
0,1%/sige Berberinsulfatlösung oder mit 0,20 Mol Saccharosezusatz — 
immer apikal geboten, sei es in der Spitzenzone selbst, der ihr benach- 
barten Zone oder aber direkt den angeschnittenen Gefäßen. 

Eine kräftige Durchströmung des Gefäßsystems schafft die in die 
Wasserbahnen gelangte Farblösung basalwärts. Die Rinde aller 
Zonen, durch die zentral der Farbstrom geht, wird darauf untersuchi, 
ob und wie weit das Berberinsulfat aus den Gefäßen in den Zentral- 
zylinder und die Rinde ausgewandert ist. 

Es sei hier vermerkt, daß das Berberinsulfat bei Wanderung im 
Gefäßsystem immer auch im Siebteil anzutreffen ist; dieselbe Beob- 
achtung macht SCHUMACHER (1937) für Kaliumfluoreszein. 

Über die Versuchszeiten kann allgemein nichts gesagt werden. Sie 
sind kürzer, wenn die Berberinsulfatlösung gleich in die apikal an- 
geschnittenen Gefäße vordringt (Tabelle 11, Versuch 1), und können 
willkürlich abgekürzt werden, wenn die Farblösung mit einem ent- 
sprechend hohen Druckgefälle durch das basal und apikal offene Ge- 
fäßsystem isolierter Wurzeln (BREwıG 1939) gezogen wird (Tabelle 11, 
Versuch 2). Die Versuchszeiten sind aber besonders lang, wenn mit 
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isolierten Wurzeln gearbeitet wird, die vor dem Versuch fast aus- 
geblutet haben (BREWIG 1939), in deren Gefäßsystem also kaum Was- 
serbewegung ist (Tabelle 11, Versuch 3). 

Im allgemeinen dauert es — je nach der Durchlässigkeit der Farb- 
zone und der Durchströmung des Gefäßsystems — 4 bis 7 Stunden, 
ehe das Berberinsulfat durch die Rinde in die Gefäße und in ihnen 
basalwärts mehrere Zonen gewandert ist. 

Ein Farbstrom zur Wurzelspitze hin, d.h. gegen den Wasserstrom; 
ist nie beobachtet worden. Das von der Farbzone spitzenwärts ge- 
legene Wurzelstück zeigt stets nur Eigenfluoreszenz. 

Aus einigen Versuchen ergeben sich — unter Berücksichtigung der 
Einström- und Präparationszeit, die aber beide im Vergleich zu der 
langen Versuchsdauer nicht sehr ins Gewicht fallen — die Durch- 
schnittsfarbgeschwindigkeiten im Gefäßsystem der Tabelle 11, Spalte 5. 

Leider wurden — zugunsten des schnelleren Arbeitens bei der Aus- 
wertung — meist die Versuchsergebnisse nicht zahlenmäßig gefaßt, 
sondern nur Farbbildvergleiche angestellt. 

Die wenigen Zahlen der Versuche 4 bis 10 (Tabelle 11) deuten aber 
darauf hin, daß die Durchschnittsgeschwindigkeiten des faszikulären 
Farbvordringens von der Versuchsdauer unabhängig sind. Das läßt 
auf einen stetigen Farbstrom schließen, der — wie bereits gezeigt — 
vom faszikulären Wasserstrom durchaus abhängig ist, der aber 
keineswegs ebenso schnell wie dieser fließen muß, jedenfalls lang- 
samer zu sein scheint. Wie nämlich STRUGGER (1939 b) angibt, ist der 
Farbstrom des Berberinsulfates in den Gefäßen wegen der nur 
schwachen Fluoreszenz der Lösung nicht direkt zu beobachten. Erst 











Tabelle 11. 
| Durchschnitts- 
| ps Ze seschwindig- 
Versuch | t Min. | Versuchswurzel eg keiten im Ge- 
Nr. | tion der fäßsystem 
Farblösung mm/Std. 
1 36 an Sproß, apikal angeschnitten ...... 68 
2 75 { isoliert, apikal angeschnitten, Zug von | 
1258 m Bi 28 
3 480 isoliert, fast ohne Wasserbewegung ...| 0,20 | 1,20 
| isoliert, fast ohne Wasserbewegung ... | 1,20 
4° |" 67 an OO, QAR. ar eus soi 13,50 
5 240 { an Sprob; fn... ds ds 843 0,20 > 20,00 
cles dub md | 16,25 
6 240 { Sh MAO ss à 55 een 0,20 > 20,00 
ad OO ns. | > 30,00 
- 240 { SU PO DE. duo mo de or se 0 346 0,20 | = 15,00 
| PME de RNA RER | 10,00 
8 | 278 | an SproBstumpf, ganz............... 11,75 
9 300 | an Sproßstumpf, ganz............... 16,50 
10 455 an Sproßstumpf, ganz............... > 13,50 
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nach Adsorption der basischen Farbe an den Gefäßwänden wird ihre 
Anwesenheit in den Gefäßlumina sichtbar, während z.B. das saure 
Kaliumfluoreszein schon in Lösung stark fluoresziert und deshalb 
wesentlich schneller in den Gefäßen vorzudringen scheint. 

Die von BREWIG (1936 a) berechneten Wasserleitgeschwindigkeiten 
der Gefäße von Vicia-faba-Wurzeln liegen im Bereich der von 
Sprossen mäßig transpirierender krautiger Pflanzen (vgl. PFITZER 
1878, Huser 1928, 1932, CosTER 1931, SCHANDERL 1938, SCHUBERT 
1939, STRUGGER 1938 a, 1940, RouscHAL 1938, 1940, 1941), und sind 
durchschnittlich 250mal so groß wie die beobachteten Geschwindig- 
keiten von 0,1%oiger Berberinsulfatlösung (Tabelle 11). 

Also ist Berberinsulfat als Anzeiger des faszikulären Transpira- 
tionsstromes und zur Bestimmung seiner Geschwindigkeit, wie auch 
STRUGGER (1939 b) sagt, ungeeignet. 

Soweit der Exkurs über die Wanderung des Berberinsulfates in den 
Gefäßen und nun zurück zum extrafaszikulären Farb- und Wasser- 
weg, der hier zur Erörterung steht. 

Es könnte am einfachsten erscheinen, alle Fragen des Wasser- und 
Farbtransportes vom Zentralzylinder zur Rinde an isolierten, apikal 
angeschnittenen Wurzeln zu untersuchen. Nachdem nämlich die für 
ganze Wurzeln normale Farbgeschwindigkeit bekannt ist, kann sie 
und mit ihr der zugehörige Wasserstrom in den Gefäßen reproduziert 
werden mit einem entsprechend gewählten Druckgefälle. 

Leider lassen sich aber nicht alle Experimente mit diesen isolierten 
Wurzeln durchführen; denn sie sperren ihre Rinde für die Wasser- 
aufnahme — nicht für die Wasserabgabe —, sie sättigen ihren Wasser- 
bedarf an der apikalen Schnittfläche. Also kann mit diesen isolierten 
Wurzeln nur entschieden werden, ob die Farbwanderung mit und ohne 
einen Wasserstrom vom Gefäßsystem durch die Rinde gleich schnell 
vor sich geht. Bei ganzen Wurzeln an Sprossen und Sproßstümpfen 
dagegen kann außer dieser Frage noch gleichzeitig die nach der Farb- 
wanderung gegen den Wasserstrom beantwortet werden. 

Von den einzelnen Varianten der Versuchsanordnung mag hier ab- 
gesehen werden. Prinzipiell sei nur gesagt, daß die basalen Wurzel- 
zonen entweder von Wasser, das der sich ausbreitenden Farbe ent- 
gegenströmt, oder von hypertonisthen Lösungen (Saccharose, Kalium- 
nitrat und Harnstoff), die Wasser in Richtung der Farbwanderung 
aus der Rinde ziehen, oder endlich von einer wasserdampfgesättigten 
Atmosphäre umgeben werden, die keine Wasserbewegung in der Rinde 
hervorruft. 

Es werden immer Parallelversuche angesetzt, die die Lage der 
Wasser- und z. B. Zuckerzone vertauscht haben; denn selbstverständ- 
lich ist der Farbvorrat in den Gefäßen des der Farbzone direkt be- 
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nachbarten Wurzelstücks und damit die Möglichkeit der Rinden- 
färbung größer als in der basaleren Zone. So steht die größere Ber- 
berinsulfatmenge in dem einen Versuch der Wassereinstromzone und 
im Parallelversuch der Wasserausstromzone zur Verfügung. Die 
Trockenzone liegt immer ganz basal. 

In allen Versuchen kommt es darauf an, die der sich ausbreitenden 
Farbe entgegenströmende und die sie begleitende Wassermenge mög- 
lichst zu vergrößern. 

Nach Versuchsabschluß wird die Wurzel sofort in die einzelnen, 
verschieden behandelten Zonen zerlegt und in üblicher Weise für die 
mikroskopische Auswertung vorbereitet. 

Die Ergebnisse dieser ganzen Versuchsgruppe sind vollkommen 
unabhängig von jeder Versuchsanordnung. Ob isolierte Wurzeln oder 
ganze an Sproß oder Sproßstumpf, ob in der betreffenden Zone keine 
Wasserbewegung stattfindet, ob Wasser mit- oder gegenströmt, immer 
ist das Farbbild der Wurzelrinde nur abhängig vom Abstand von der 
Farbzone, also vom Farbvorrat der Gefäßlumina. 

Verschiedene Versuche wurden mit der Farbkonzeniration "/,., in 
entsprechend kürzeren Versuchszeiten, aber mit genau den gleichen 
Ergebnissen wiederholt. 

Die extrafaszikuläre Farbwanderung ist also auch in der Richtung 
von Zentralzylinder durch die Rinde unbeeinflußbar von jeder Was- 
serbewegung. 

Damit ist zum zweitenmal bewiesen, daß der extrafaszikuläre Was- 
serweg in Vicia-Wurzel nicht mit Berberinsulfat markiert werden 
kann, so daß also hier kein Grund besteht, aus der Farbwanderung in 
den Zellmembranen auf den Wassertransport in den submikroskopi- 
schen Membrankapillaren zu schließen. 

Natürlich ist nun die Frage, wie sich bei entsprechender Versuchs- 
anstellung das Sproß- und Blattparenchym verhalten würde. Die be- 
gonnenen Versuche konnten einstweilen nicht weitergeführt werden. 


5. Besprechung und Zusammenfassung der Versuchsergebnisse. 


Es mag gleich betont werden, daß die Ergebnisse dieser Unter- 
suchung nicht dazu beitragen sollen, ein Argument gegen die recht 
verdienstliche „erweiterte Kohäsionstheorie“ STRUGGERS (1939 b) zu 
schaffen. Es besagt nichts gegen die Theorie und ihre Beweisbarkeit, 
‘wenn sie sich mit Berberinsulfat an Wurzeln nicht verifizieren läßt; 
‘allerdings steht, wie in der Einleitung schon gesagt und am Schluß 
dieser Arbeit wiederholt wurde, auch ihr strenger Nachweis für die 
oberirdischen Pflanzenorgane noch aus. 

Berberinsulfat dürfte sich wohl kaum für die Aufgabe eignen — 
was aber noch gezeigt werden müßte —, weil es sich in Wurzeln als 
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zu selbstindig in semer Bewegung erwies. Man wird sich diese Be- 
wegung wohl nicht so vorstellen diirfen, wie es STRUGGER (1938 a) aus- 
fiihrlicher fiir Kaliumfluoreszein entwickelt und dann (1938 b, 1939 b) 
auf Berberinsulfat und andere Fluoreszenzfarbstoffe überträgt. Sie 
ist keine passive Strömung. 

Die vorliegenden Versuche machen einen Diffusionsvorgang wahr- 
scheinlich. Um in diesem Urteil sicherer zu gehen, sollte der Färbung 
mit Berberinsulfat eine zweite mit einer anderen Lumineszenzfarbe — 
wie dies SCHUMACHER (1937) angibt — folgen, die dann von der ersten 
unabhängig verlaufen müßte. Die Versuche konnten nicht mehr zur 
Ausführung kommen. r 

Wenn SCHUMACHER (1937) über seine Erfahrungen mit Kalium- 
fluoreszein davon spricht, daß die Farbe „mit ungeheurer Energie“ 
von den Parenchymzellen aufgenommen werde, so trifft diese Be- 
schreibung auch für die vorliegenden Versuche zu. Die „Diffusion“ 
geht — vor allem in den ersten Versuchssekunden — unverständlich 
schnell vor sich. Vielleicht ist es eine Aufigabe für die physikalische 
Chemie, zu klären, ob nur Membranladung und der basische Charakter 
der Farbe solche Geschwindigkeiten bedingen können. 

Möglicherweise ist auch das spätere starke Absinken der Ge- 
schwindigkeiten nicht allein durch Adsorption der Farbe an den Zell- 
membranen zu erklären. 

Die reine Membranfärbung in allen Farbbildern spricht sehr für 
ein „Diffundieren“ des Berberinsulfates nur in den Zellmembranen. 
Dafür spricht auch die Unbeeinflußbarkeit der Farbwanderung in 
Wurzelschnitten durch Plasmolyse und Zelltod im Gegensatz zu 
STRUGGERS Ergebnissen mit Kaliumfluoreszein (1938 a). Allerdings 
sind diese beiden Versuchsgruppen nicht gleich zu bewerten. STRUGGER 
arbeitete an Blättern. Die Experimente müßten an ganzen Wurzeln 
wiederholt werden, ehe da Schlüsse gezogen werden dürfen. 

Für eine Beteiligung des Plasmas oder zumindest für ein In-Mit- 
leidenschaft-Gezogenwerden beim Färbevorgang spricht die Schädi- 
gung der Wurzel durch die Anfärbung, vor allem mit hohen Konzen- 
trationen. Das zuerst sich zeigende, starke Herabgehen der Durch 
lässigkeit der Wurzelrinde könnte vielleicht noch durch ein Verstopfen 
der Membrankapillaren erklärt werden. Es ist aber dann nicht zu 
verstehen, daß die Wurzeln bald darnach weich werden, zusammen- 
schrumpfen und ihre Querschnitte kollabierte und plasmolysierte 
Rindenzellen zeigen. Diese letzte Tatsache erklärt auch, warum 
Zuckerzusatz das Absterben der Wurzeln beschleunigt. 

Kaliumfluoreszein und Eosin, vor allem aber das oxypyrentrisulfo- 
saure Natrium (STRUGGER 1939 b, STRUGGER und ROUSCHAL 1940, 
RouscHAL 1940, 1941) wurden von Vicia-Wurzeln besser vertragen. 
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[| Vicia-Wurzeln nehmen also das oxypyrentrisulfosaure Natrium auf. 
ROUSCHAL (1940) hatte bei den von ihm untersuchten Pflanzenwurzeln 
keinen Erfolg.] Der Abschluß der mit diesen Farben angestellten Ver- 
suchsgruppen wurde leider einstweilen unmöglich gemacht. 

Und noch eine letzte Tatsache kann für eine plasmatische Beein- 
flußbarkeit der Farbwanderung ins Feld geführt werden, allerdings 
nur, wenn sich die osmotische Theorie der Wasserbewegung halten 
sollte: die noch näher zu erforschenden Zusammenhänge zwischen 
Wasserpermeabilität der Wurzelrinde und der Farbgeschwindigkeit 
in ihr. In diesem Falle liegen ja die Durchlässigkeitsänderungen wahr- 
scheinlich im plasmatischen Bereich. 

STRUGGER spricht (1939 b, S. 421) auch von der Regulationsmög- 
lichkeit der submikroskopischen Porenweiten durch Quellungs- 
erscheinungen, die sich also — im Falle des Wassertransportes in den 
Membranen — als vom Sproß beeinflußbar erweisen müßten. Im all- 
gemeinen wird allerdings der Permeabilität und ihrer Änderung wenig 
Bedeutung zugesprochen; meist wird betont (STRUGGER 1938 a, 
DRAWERT 1940), daß das Permeiervermögen nur die Vorbedingung 
für den eigentlichen Farbtransport und die Färbung des Pflanzen- 
gewebes sei. Vielleicht muß doch auch den Regulationserscheinungen 
in diesem Bereich — wenigstens was die Wurzel angeht — mehr Be- 
achtung geschenkt werden. 

Es wurde schon erwähnt (S. 241), daß durch Versuche, die 
Widerstandsänderungen färberisch zu erfassen, interessante Aufschlüsse 
erwartet werden können; z.B. könnte mit solchen Untersuchungen 
entschieden werden, ob die Permeabilitätswerte, die HÔFLER und 
Huser (1930) für Gewebeschnitte angeben, auch für das ganze Organ 
gelten. 

STRUGGER (1938 b, 1939b) betont immer wieder, daß z.B. Haar- 
basen und Kutikulärhörnchen der Stomataschließzellen infolge starker 
Transpiration zuerst das Berberinsulfat speichern. Beides sind Or- 
gane mit beachtlichen Membranverdickungen. Sollte. ihre auffällige 
Färbung nicht vielleicht auch durch das starke Speicherungsvermögen 
verdickter Zellmembranen, das für Sklerenchyme nachgewiesen wurde, 
erklärlich sein? 

Für die Frage des Wasserhaushaltes ergab sich ein interessanter 
Hinweis auf die offenbar große Durchlässigkeit der Wurzelrinde von 
Vicia-faba-Keimwurzeln. 
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ZUR PHOTOTAXIS VON MOUGEOTIA (MESOCARPUS).* 
Von 
GEORG MOSEBACH f. 


Mit 16 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 17. Juni 1944.) 


Einleitung. 

Bei Studien über die Chloroplasten-Phototaxis der Fadenalge 
Mougeotia (AG.) WITTR. fand ich, daß nicht allein die Lichtintensität 
die Stellung ihres Chloroplasten bestimmt, sondern daß hierbei, bisher 
offenbar übersehen, eine sehr veränderliche Lichtstimmung ganz ent- 
scheidend mitspielt. Dies weiter zu verfolgen, schien mir wichtig 
genug. Denn wenn auch die einzige bisher genauer untersuchte 
Chloroplasten-Phototaxis, die des Mooses Funaria, in den Versuchen 
VOERKELs (1934) eine wechselnde Lichtstimmung nicht hat erkennen 
lassen, so darf man dennoch überzeugt sein, daß an jeder Chromato- 
phoren-Phototaxis neben der Lichtintensität auch noch andere Fak- 
toren maßgebend beteiligt sind; infolge irgendwelcher im Objekt liegen- 
der Ursachen treten sie vielleicht nur nicht klar hervor oder kommen 
bei starkem Überwiegen der gerade gebotenen Lichtintensität nicht 
zum Ausdruck. 


* Vor seinem letzten Abschied legte mir mein Mann die Manuskripte zweier 
Arbeiten in die Hand mit der Bitte, wenn nötig, statt seiner für ihre Ver- 
öffentlichung zu sorgen. Die erste Arbeit („Über die Polarisierung der Equi- 
setum-Spore durch das Licht“, Planta 33, 1943) war so gut wie druckfertig und 
wurde von den Herren Professoren J. BUDER, Breslau, und L. Jost, Heidel- 
berg, durchgesehen. Herr Professor BUDER hatte auch die Freundlichkeit, die 
Korrekturen zu lesen. Die zweite, hier vorliegende Arbeit war von GEORG 
MOSEBACH in dieser Fassung noch nicht für die Veröffentlichung bestimmt; 
trotzdem ist sie nun doch in der ursprünglichen Form erschienen — ab- 
gesehen von wenigen oder unbedeutenden Änderungen, die Herr Professor 
BUDER und Herr Professor RUHLAND, Leipzig,-die Güte hatten vorzunehmen. 
Herrn Professor Dr. J. BUDER, Herrn Professor Dr. L. Jost und Herrn Pro- 
fessor Dr. W. RUHLAND spreche ich auch an dieser Stelle meinen Dank aus 
für alle selbstlose Hilfe, die mir bei meiner Aufgabe zuteil wurde; für viele 
gute Ratschläge und alle Mühe, die mit der Durchsicht einer Arbeit verbun- 
den ist. ERNA MOSEBACH, Dr. phil. nat. 
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Aber auch ohne einen allgemeinen Gesichtspunkt dieser Art war 
es wünschenswert, Näheres gerade über die Phototaxis der Mougeotia 
zu erfahren, da sie mehr als andere Objekte Einblick in die noch so 
rätselvolle Mechanik der Chloroplasten-Bewegung zu gewähren ver- 
spricht. Einstweilen sind nämlich nur wenige und zudem ausgespro- 
chen qualitative Angaben über die Wirkung „hoher“ und „mittlerer“ 
Intensitäten auf Mougeotia bekannt. Es heißt, in intensivem Licht 
nähme der Mougeotia-Chloroplast Profilstellung ein, in Licht mittlerer 
Intensität dagegen Flächenstellung und in einem dazwischenliegenden 
Intensitätsbereich eine zum einfallenden Licht schräge Lage. 

Recht verschiedene Gründe bewogen mich also zu der nunmehr 
vorliegenden Arbeit, die das Verhalten des Mougeotia-Chloroplasten in 
Dauerlicht verschiedener Intensitäten untersucht. Im Vordergrund 
standen dabei zunächst die beiden Fragen: 1. Welche Faktoren bedin- 
gen hier die offenbar sehr veränderliche Lage des Umschlagspunktes? 
2. In welchem Ausmaß ändern sie die Stimmung? Da ich hierbei mit 
genau bestimmten Beleuchtungsstärken arbeitete, dienen die Unter- 
suchungen einer ersten quantitativen Klärung der Mougeotia-Photo- 
taxis überhaupt. Nicht zuletzt erweitern sie dadurch aber auch unsere 
noch sehr am Anfang stehende Kenntnis der Lichtstimmung photo- 
taktisch reagierender Organismen schlechthin. 


I. Methodik. 

1. Vorbemerkung. Zunächst ein Wort über den Umschlags- 
punkt. Man versteht darunter ganz allgemein einen Punkt in einem 
Intensitätsbereich, der ein Gebiet positiver Reaktion von einem Gebiet 
negativer Reaktion trennt. Dabei wird es sich freilich nie streng um 
einen „Punkt“ handeln, da stets eine indifferente Zone vorliegen wird. 
die, je nach Objekt und je nach dessen physiologischem Zustand, eine 
größere oder kleinere Ausdehnung besitzt. Wenn ich nun im folgen- 
den, in bewußtem Gegensatz zu anders lautenden Literaturangaben 
verschiedener Autoren und einstweilen ohne Beweis, annehme, die 
Mougeotia-Chromatophoren könnten nur positiv und negativ photo- 
taktisch reagieren, hiermit also annehme, daß die Chlorophyllplatte als 
Endergebnis einer phototaktischen Einstellung nur Flächenstellung 
(positive Reaktion) oder Profilstellung (negative Reaktion) einnehmen 
kann, dann müssen die Bereiche dieser beiden Reaktionsweisen aus 
theoretischen Gründen durch eine Indifferenzzone getrennt sein, in 
der die Zelle weder positiv noch negativ reagiert. Da ich aber nichi 
angeben kann, wie breit diese Indifferenzzone ist, verstehe ich unter 
dem Umschlagspunkt die obere Grenze der Indifferenzzone, also die 
schwächste Lichtintensität, die gerade eben Profilstellung herbeiführt. 

Den Begriff „Umstimmung‘“ verwende ich im Sinne von OLTMANNS 
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(1917) und Buper (1917) zur Bezeichnung einer Verschiebung des 
Umschlagspunktes. Da diese Verschiebung ein recht verschiedenes 
Ausmaß haben kann, braucht eine Umstimmung auch bei Mougeotia 
nicht notwendig sogleich eine Reaktionsumkehr zur Folge zu haben. 
Das tritt vielmehr nur dann ein, wenn der Umschlagspunkt so stark 
verschoben wird, daß er mindestens in die bei der Beobachtung gerade 
gebotene Lichtintensität einrückt. Es erhebt sich damit die Frage, ob 
bei Mougeotia eine Umstimmung geringeren Grades überhaupt zu er- 
kennen ist. Die Antwort ist leicht gefünden. Würde man jeweils nur 
mit einer einzigen Zelle experimentieren, so wäre es allerdings meistens 
unmöglich, eine Umstimmung geringeren Grades zu erkennen, weil 
der Chloroplast bei jeder zur Reaktionsumkehr nicht ausreichenden 
Stimmungsänderung seine Lage trotz der Umstimmung unverändert 
beibehielte. Anders liegen die Dinge dagegen, wenn man das Ver- 
halten einer sehr großen Anzahl von Zellen als Kriterium verwendet. 
d.h., wenn man den Gang der Stimmung an einer vielfädigen Locke 
verfolgt. Denn hier läßt sich der Umstand nutzen, daß niemals alle 
Zellen einer vielfädigen Locke völlig gleich gestimmt sind. Wenn 
nämlich die gebotene Lichtintensität mit dem Umschlagspunkt nur 
eines Teiles der Zellen zusammentrifft, die Intensität also so gewählt 
ist, daß sie nur bei einem Teil der Zellen Profilstellung herbeiführt, 
dann gibt jede Änderung dieses Prozentsatzes, gleichbleibende Be- 
leuchtung freilich vorausgesetzt, eine Umstimmung des Materials zu er- 
kennen. In solchen Intensitätslagen also, in denen nicht sogleich sämt- 
liche Zellen einer Mougeotia-Locke negativ reagieren, tritt eine Um- 
stimmung sofort klar hervor. Wenn dagegen die gebotene Lichtinten- 
sität weit über dem ursprünglichen Umschlagspunkt liegt, so daß in 
sämtlichen Zellen Profilstellung eintritt, dann kann ein Fallen des 
Umschlagspunktes schon gar nicht und ein Steigen nur dann zum 
Ausdruck kommen, wenn der Umschlagspunkt tatsächlich bis zur 
Höhe der gebotenen Intensität aufrückt. Freilich wird es auch im 
letzten Falle einige Zellen geben, die wegen ihres von Anfang an be- 
sonders hoch liegenden Umschlagspunktes früher als die anderen ihr 
Vorzeichen wechseln und dadurch eine Höherstimmung des Materials 
anzeigen. Doch ist es alsdann gänzlich ungewiß, ob nicht selbst diese 
Vorläufer schon eine starke Umstimmung hinter sich haben. Das Ver- 
fahren ist demnach in allen solchen Fällen fast ebenso unzuverlässig 
wie bei Beobachtung einer einzelnen Zelle. Man wird also, gilt es, eine 
Umstimmung zu erfassen, grundsätzlich alle Intensitäten meiden, die 
von vornherein in sämtlichen Zellen eine negative Reaktion herbei- 
führen. 


2. Lichtquelle. Zur genauen Festlegung des Umschlagspunktes sind 
starke und vor allem konstant brennende Lampen erforderlich, wie sie den 
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früheren Bearbeitern der Mougeotia-Phototaxis (Literatur bei SENN, 1908) 
noch nicht zur Verfiigung standen. Ich verwendete Osram-Projektionslampen 
von 250 Watt/220 Volt, Type A. Ihre Helligkeit wurde mittels eines Lummer- 
Brodhunschen Photometerkopfes photometriert, also visuell bestimmt. Mit 
dieser Lampe lassen sich selbst dann noch Beleuchtungsstirken bis zu 40.000 
Lux erzielen, wenn zur Absorption von Wärmestrahlung, wie es hier. erforder- 
lich war, zwischen Lampe und Alge eine Kühlküvette eingeschoben werden 
muß. Als solche benutzte ich die bekannte Zeißsche Porzellanküvette für Pro- 
jektionszwecke (5cm Schichtdicke), die zur Vermeidung der sonst hier bis 


zum Kochen gehenden Erwärmung unmittelbar an die Wasserleitung ange- 


schlossen und durch kräftige Durchspülung gekühlt wurde. Zwischen der 
Küvette und der bis auf etwa 2mm genäherten Lampe befand sich eine Blende 
aus Asbest, die so geschnitten war, daß die innere Porzellanfläche der Kiivette 
nicht unmittelbar von den in die Küvette eintretenden Strahlen getroffen 
wurde. Die Lampe brannte bei einer stets gleichen Unterspannung; in der 
Regel hielt ich die Spannung unter dauernder Kontrolle mittels eines Potentio- 
meters auf 215 Volt. Während der Versuche traten also keine ins Gewicht 
fallenden Helligkeitsschwankungen ein. 

Ich arbeitete nur mit Weißlicht, da sich die zu untersuchenden Fragen 
auch mit diesem einfach zu handhabenden Reizmittel befriedigend lösen ließen, 
Zudem sind die damit angestellten Versuche auch ohne genaue Kenntnis der 
spektralen Zusammensetzung des von mir verwendeten Lichtes jederzeit re- 
produzierbar, wenn man als Lichtquelle jene Osram-Lampe oder eine dieser 
entsprechende benutzt. Es sei deshalb auch hervorgehoben, daß gerade die 
Versuche des Abschnittes VII sämtlich mit dem gleichen Lampenindividuum 
durchgeführt worden sind. Sie können daher auch in spektraler Hinsicht 
ohne Vorbehalt miteinander verglichen werden. 

3. Material. Ich verwendete eine Mougeotia (Durchmesser des Zell- 
zylinders etwa 10—12 u), die in einem Gewächshaus der Breslauer Botani- 
schen Anstalten in einer eisernen Wassertonne wuchs, aus der täglich zum 
Gießen geschöpft wurde. Die Alge kam dort früher nur spärlich vor, gedieh 
hier aber neuerdings in reinen üppigen Watten und war auch die Sommer- 
monate über jederzeit reichlich zu haben. Die Species habe ich nicht be- 
stimmen können, da Zygosporen bisher nicht aufgetreten sind. Es kommt 
hierauf aber auch weniger an, zumal eine andere feinerfädige Art, die ge- 
legentlich mit wenigen Fäden die Watten durchzog, sich ähnlich verhielt. 
Wenn nichts anderes bemerkt ist, habe ich mit Sommermaterial gearbeitet; 
d.h. mit Material der Monate April bis September. 

4. Präparate. Einen großen Teil der Versuche führte ich mit ein- 
fachen Objektträger-Präparaten aus. Ich habe hierzu jeweils eine zarte 
Mougeotia-Locke in einem Tropfen des Kübelwassers (Breslauer Leitungs- 
wasser) auf einen Objektträger gebracht, ein Deckglas ohne besonderes 
Stützen vorsichtig unmittelbar aufgelegt und das Präparat, nicht zuletzt um 
Austrocknung zu verhindern, mit einem passenden Gemisch aus Vaseline und 
Paraffin umrandet. In einem solchen abgeschlossenen Präparat, in dem die 
Algenfäden hinreichend ruhig lagen, blieb die von mir verwendete Mougeotia 
nicht nur tagelang am Leben, sondern auch reaktionsfähig. Trotzdem habe ich 
derartige Präparate zu quantitativen Untersuchungen stets nur frisch und 
kurzfristig benutzt. 

5. Meßverfahren. Es war zu hoffen, daß sich der Umschlagspunkt 
durch Variieren des Abstandes zwischen Lampe und Präparat leicht ermitteln 
ließe. Allerdings bin ich nun nicht etwa so vorgegangen, daß ich ein und das- 
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selbe Präparat so lange auf die Lampe zu verschob, bis schließlich im ge- 
suchten Abstand in 100°/ der Zellen Profilstellung eingetreten war. Ich stellte 
vielmehr zu einer jeden Bestimmung eine größere Anzahl frischer Präparate 
in verschiedener Entfernung fest vor der Lampe auf und prüfte sie von Zeit 
zu Zeit auf die Stellung der Platten. Beim Beleuchten wurde sorgsam darauf 
geachtet, daß sich die Präparate nicht gegenseitig beschatteten. Denn selbst 
wenn zwischen Lampe und Alge auch nur ein leerer Objektträger gestanden 
hätte, so wäre allein durch Reflexion an dessen spiegelnden Flächen ein Licht- 
verlust von etwa 8°" entstanden. Um dennoch mehrere (bis zu 12) Präparate 
gleichzeitig und mit derselben Lichtquelle beleuchten zu können, habe ich 
nur ein Präparat genau in der Verlängerung der Lampenachse aufgestellt, die 
anderen dagegen in geeignetem, aber knappem Abstand links und rechts so- 
wie oberhalb und unterhalb dieser Achse, wie das ähnlich die Abb.3 für 
Präparate anderer Art darstellt. 

6. Ablesung. Die jeweils herbeigeführte Reaktion habe ich unmittelbar 
nach dem Versuch mikroskopisch abgelesen, bei längerer Versuchsdauer auch 
zwischendurch in kurzen Abständen. Um im letzten Fall den Gang der photo- 
taktischen Reaktion nicht ernstlich zu stören, habe ich auch zu nur kurzem 
Ablesen helles rotes oder schwaches weißes Licht verwendet. Profilstellung 
hätte hierbei, auch bei noch so langer Beleuclitung, niemals eintreten können. 
Die Anzahl der jeweils profilstehenden Platten wurde geschätzt. 

7. Profilwert. Die Anzahl der profilstehenden Platten wird in 
Prozenten der jeweils überhaupt vorhandenen angegeben. Den Hun- 
dertsatz profilstehender Platten eines einzelnen Fadens, eines Locken- 
teiles oder des gesamten Präparates nenne ich dessen ,,Profilwert“. 
Beträgt dieser 100, dann zeigten sich alle Platten ohne Ausnahme von 
der Kante; beträgt er z.B. 60, dann zeigten 60% der Platten scharfe 
Profilstellung. Eine Umstimmung ist nun leicht am Profilwert zu 
erkennen. Denn ändert sich ein zunächst festgestellter Profilwert bei 
gleichbleibender Helligkeit oder kommt es unter einer ungleichen 
Bedingung zu verschiedenen Profilwerten bei Versuch und Kontrolle, 
dann ist eine Umstimmung die Ursache. Hierbei ist eine Umstimmung 
nach dem eingangs Gesagten nur an Profilwerten unter 100 sicher 
zu erkennen. 

IL. Lichtstärke und Profilwert. 


Eine Profilstellung aller Platten eines mit Breslauer Leitungs- 
wasser angesetzten Präparates, also ein Profilwert von 100%, zeigte 
sich bei soeben eingetragenem Material im Sommer gewöhnlich erst 
bei Intensitäten von etwa 20.000 Lux oder darüber. Freilich stellte 
sich ein kleinerer Hundertsatz stets schon bei geringeren Intensitäten 
ein. Es sind ja nicht immer alle Zellen eines Mougeotia-Fadens gleich 
gestimmt, geschweige denn alle Zellen einer vielfädigen Locke; kön- 
nen doch selbst in ein und derselben Zelle polare Empfindlichkeits- 
unterschiede vorhanden sein. Der Profilwert muß daher eine gewisse 
Streuung aufweisen. Wie groß diese sein kann, geht aus Abb.1 her- 
vor, die als Beispiel für viele Versuche einen dieser wiedergibt, in dem 
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gleichzeitig 12 Präparate einer verschieden starken Beleuchtung aus- 
gesetzt waren. 

Zunächst schildere ich an Hand der Abb. 1, Kurve 1, die Verhält- 
nisse nach einer 30minutigen Beleuchtung. Zu diesem Zeitpunkt zeig- 
ten alle Präparate, die 12.000 und weniger Lux ausgesetzt waren, in 
sämtlichen Zellen saubere Flächenstellung. 13.700 Lux indessen hatten 
schon 5°/ Profile hervorgerufen, 15.750 Lux bereits gegen 10°/o, 16.700 
Lux rund 20% usf. Im Hinblick auf die hierdurch gekennzeichnete 
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5 70 
Tausend Lux 
Abb. 1. Mougeotia. Profilwerte in 12 verschiedenen Intensitätslagen bei Dauerbeleuchtung. 
I: nach 30 Min., II: nach 90 Min., III: nach 120 Min. Versuch 163. 


Streuung meines Materials überrascht also Abb.1 nicht weiter. Da 
die Beleuchtung jedoch noch über die 30. Minute hinaus ausgedehnt 
wurde, konnte eine neue und bemerkenswerte Beziehung gefunden 
werden. 


. MI. Beleuchtungsdauer und Umsehlagspunkt. 

Da bei Mougeotia auch mit träge reagierenden Zellen zu rechnen 
ist, hätte man erwarten sollen, daß der Profilwert bei einer über die 
30. Minute hinausgehenden Beleuchtung noch etwas steigt. Indessen 
ging dér Profilwert, wie aus Abb. 1 hervorgeht, auch in den höheren 
Intensitätslagen mit zunehmender Beleuchtungsdauer überall deutlich 
zurück. Nach insgesamt 120 Minuten (siehe Kurve III) waren sogar 
so viele Profile wieder verschwunden, daß z.B. bei 16.700 Lux, die 
anfangs (siehe Kurve [) 20% Profile herbeigeführt hatten, keine ein- 
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zige Profilstellung mehr vorhanden war. Diesem Riickgang kommt 
um so mehr Gewicht zu, als der Profilwert während der insgesamt 
2stündigen Beleuchtung sogar bei 24.800 Lux gesunken war, nämlich 
von 100 auf 95°. Daraus geht eindeutig hervor, daß sich der Um- 
schlagspunkt bei Mougeotia schon während einer verhältnismäßig 
kurzen Beleuchtung nach höheren Intensitäten zu verschieben kann. 

Diese sowohl an sich wie ihrer Richtung nach bemerkenswerte 
Stimmungsänderung, deren Bedeutung erst in späteren Abschnitten 
erörtert werden kann, wirft zunächst die Frage auf, ob hier eine 
längere Beleuchtung mit hohen Intensitäten oder gar eine jede längere 
Beleuchtung unmittelbar höher stimmt, d.h., ob eine Adaptation vor- 
liegt, oder aber, ob die Bestrahlung nur mittelbar wirkt, etwa durch 
eine Änderung der Temperatur oder einfach durch die Änderung der 
Gasverhältnisse, wie sie in den ja abgeschlossenen Präparaten durch 
die Assimilation unzweifelhaft in kurzer Zeit eintritt. In dieser letzten 
Richtung glaubte ich von vornherein um so mehr suchen zu müssen, 
als auch das Verhalten nach Vorbeleuchtung mit verschiedenen In- 
tensitäten zunächst auf eine nur rein mittelbare Lichtwirkung hinzu- 
weisen schien. | 


IV. Vorbeleuehtung und Umschlagspunkt. 


Versuche mit verschiedener Vorbeleuchtung fiihrten zu dem iiber- 
raschenden Ergebnis, daß der Umschlagspunkt bei einem zuvor dunkel 
gehaltenen Präparate nach niederen Intensitäten zu verschoben ist. 


Welche großen Unterschiede in der Reaktion dunkel gehaltener und vor; 
beleuchteter Präparate auftreten können, mag ein Versuch veranschaulichen, 
in dem 4 Präparate zunächst 30 Minuten lang einer jeweils verschiedenen 
Helligkeit ausgesetzt wurden, was zu den in Tabelle 1, Spalte I, eingetragenen 
Profilwerten führte. Alsdann wurden diese 4 Präparate 15 Stunden lang 
dunkel gestellt und daraufhin abermals der gleichen Beleuchtung ausgesetzt. 
Nunmehr lag der Umschlagspunkt in den gleichen Präparaten wesentlich tiefer 
als zuvor (siehe Spalte II der Tabelle 1). Denn während beispielsweise 
18.500 Lux - 30 Min. in dem frischen Präparat Nr. 15 nur 20% Profile hervor- 
riefen, kam es nach 15stündiger Verdunkelung bereits bei nur 14.100 Lux - 30 
Min. (Präparat 16) bei 95% der Zellen zur Profilstellung. Es lag also die 


Tabelle 1. Mowgeotia. Profilwerte in verschiedenen Inten- 

sitätslagen bei 1/,stündiger Beleuchtung. I: Reaktion der 

soeben hergestellten Präparate; II: Reaktion der gleichen, inzwischen jedoch 
15 Stunden dunkel gestellten Präparate. Versuch 47. 
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Intensität, die in allen Zellen zur negativen Reaktion führt, alsdann knapp 
oberhalb 14.100 Lux, während hierzu für die gleichen Präparate vor der Ver- 
‚dunkelung eine Beleuchtung von weit mehr als 18.500 Lux erforderlich war. 

Offenbar sinkt also oder steigt die Empfindlichkeit der Mougeotia 
je nachdem, ob im umgebenden Medium eine CO,-Verarmung eintritt 
(wie in beleuchteten Präparaten) oder eine CO,-Anreicherung (wie in- 
folge der Atmung in dunkelstehenden Präparaten); es sei denn, die 
sich in den Präparaten ja ändernde O,-Spannung verschöbe den Um- 
schlagspunkt, oder es läge eine Hell- bzw. Dunkeladaptation des Ma- 
terials vor, wenn nicht gar ein Zusammenspiel aller dieser Faktoren. 
Beobachtungen und Versuche der nächsten Abschnitte bringen dar- 
über Klarheit. 


V. Randeffekt. 


Wenn es zuträfe, daß gerade die Gasverhältnisse die Stimmung in 
dem angenommenen Sinne beeinflußten, dann würde das einige auf- 
fällige Beobachtungen erklären, die man beim Arbeiten mit Mougeotia 
immer wieder machen kann. Wenn nämlich in einem Präparat mehrere 
Mougeotia-Fäden dicht beieinander liegen — und das st selbst bei 
Verwendung feinster Locken stets der Fall —, so sind die peripher 
liegenden Fäden in der Regel in anderer Stimmung als die zentral 
liegenden. Das geht daraus hervor, daß der Profilwert bei nicht allzu 
intensiver Beleuchtung — ich nenne sie eine „kritische“ Beleuchtung 
— alsdann im Zentrum einer Locke gewöhnlich anders ist als peripher, 
ein Gegensatz, den ich ohne Rücksicht auf sein Vorzeichen als ,,Rand- 
effekt“ bezeichne. Der Randeffekt erhält eine erhöhte Bedeutung da- 
durch, daß sich vorbeleuchtete Präparate hierin gerade umgekehrt ver- 
halten wie Präparate, die einige Zeit dunkel gestanden haben. 

1. Randeffekt nach Vorbeléuchtung. In vorbeleuchteten 
Präparaten, etwa solchen, die mit zunächst 3000 Lux - 9 Stunden be- 
leuchtet worden sind, kommt es im „kritischen“ Intensitätsbereich, 
also bei nicht zu intensiver Beleuchtung, an der Peripherie der Locke 
eher zur Profilstellung als im Zentrum oder überhaupt nur peripher. 

2. Randeffekt nach Dunkelheit. Haben Präparate längere 
Zeit dunkel gestanden, z.B. 9 Stunden, so kommt es auf ausreichende 
Beleuchtung hin unverzüglich zur Profilstellung der Platten. Diese 
tritt jedoch im kritischen Intensitätsbereich höchst auffällig gerade im 
Zentrum der Locke eher oder einheitlicher auf als an der Peripherie 
oder stellt sich gar überhaupt nur zentral ein. Es kann dabei der auf- 
schlußreiche Fall eintreten, daß ein Faden, wenn er sich zufällig durch 
einen oder mehrere Fadenknäuel hindurchschlingt, selbst wenn diese 
aus nur wenigen Fäden oder Fadenstücken bestehen, ‘abschnittsweise 
positiv und negativ reagiert. Abb.2 zeigt einen solchen Faden, der 
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teilweise Flächenstellung aufweist; dies aber nur in seinen beiden 
freien Abschnitten II und IV, in denen 40 bzw. 22 aufeinanderfolgende 
Zellen positiv reagierten. Dagegen befanden sich in den drei übrigen 
durch je ein Fadengeflecht hindurchgehenden Abschnitten nur Zellen 
mit sauberer Profilstellung der Platten; und zwar waren es in den 
Abschnitten V und III 27 bzw. 10 negative Zellen und im Abschnitt I 
28+8 negative Zellen, die durch eine einzige positive Zelle getrennt 
waren. 

3. Randeffekt bei Dauerbeleuchtung. Wählt man wiederum 
eine Beleuchtung, die gerade eben auch noch peripher Profile hervor- 
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Abb. 2. Mougeotia. Ein abschnittsweise negativ und positiv reagierender Faden. Positive Reaktion 
nur auBerhalb des Bereiches der kleinen Locken! 


Punktiert: Bereich einer Locke; I—V: die 5 Abschnitte des Fadens; die arabischen Ziffern: Anzahl 
der Zellen des jeweiligen Abschnittes. Versuch 63. 


ruft, dana ist nach einiger Zeit ein zweites unterschiedliches Verhalten 
von Zentrum und Peripherie zu beobachten: es halten sich die alsdann 
_ überall erzeugten Profile im Zentrum länger als an der Peripherie. 
So erhielt ich z.B. (in Versuch 61) an drei zuvor dunkel gehaltenen 
Präparaten folgendes Ergebnis: Bei 23.400 und 19.200 Lux trat anfangs 
in allen Zellen Profilstellung ein. Nach 4stündiger Beleuchtung hin- 
gegen waren nur noch im Zentrum Profile vorhanden, nicht mehr da- 
gegen peripher! In nur 9500 Lux freilich, in denen es fast ausschließ- 
lich im Zentrum zur Profilstellung gekommen war, war auch hier 
nach weiterer 2stündiger Beleuchtung saubere Flächenstellung ein- 
getreten. Auch Abb.2 stellt einen solchen Fall dar: Anfangs hatte 
der 28.800 Lux ausgesetzte Faden einen Profilwert von 100°/o; nach 
2stündiger Beleuchtung bot sich das oben schon beschriebene Bild. 

















258 : "Georg Mosebach: 


4. Folgerungen. Es mag zunächst überraschen, daß in dem 
einen Fall (nach Verdunkelung) nur das Zentrum im kritischen In- 
tensitätsbereich negativ reagiert, in dem anderen Falle dagegen (nach 
Vorbeleuchtung) nur die Peripherie. Dieser Gegensatz ließe sich je- 
doch zwanglos z.B. dadurch erklären, daß man ihn auf die in den 
Präparaten ohne Zweifel sich ändernden Gasverhältnisse zurückführt, 
zumal ein unterschiedliches Verhalten von Peripherie und Zentrum 
ohnehin nicht durch Adaptationsvorgänge bewirkt werden kann. Müssen 
doch in abgeschlossenen Präparaten, die zentral eine Mougeotia-Locke 
enthalten, am Licht wie im Dunkeln radiäre Gefälle in der CO,- und 
O,-Spannung auitreten. Diese werden, je nachdem, ob die Alge dunkel 
oder hell steht, entweder von innen nach außen verlaufen oder um- 
gekehrt. Die CO,-Spannung, die aus noch zu erörternden Gründen 
allein besprochen sei, wird also bei dunkel stehenden Präparaten dort, 
wo die meisten Fäden sind, d.h. im Zentrum der Locke, infolge der 
Atmung der Zellen stärker steigen als an der Peripherie. Das würde 
somit verständlich machen, daß hier bei Beleuchtung gerade im Zen- 
trum die einzigen oder die meisten Profile auftreten. Bei vorbeleuch- 
teten Präparaten hingegen, in denen infolge der Assimilation stets 
eine allmähliche CO,-Verarmung eintritt, wird gerade umgekehrt im 
Zentrum die CO,-Spannung stärker fallen und daher hier geringer 
sein als an der Peripherie. Und gleicherweise, wollte man etwa ein 
anderes exosmiertes Atmungsprodukt für den Randeffekt verantwort- 
lich machen. Nur wären die Zusammenhänge alsdann etwas ver- 
wickelter. Die größere Wahrscheinlichkeit kommt daher doch wohl 
der Annahme zu, daß CO,-Reichtum des Mediums und negative Ten- 
denz bei Mougeotia Hand in Hand gehen. Der Randeffekt und seine 
Inversion beweisen dies geradezu. 

Weitere Beweise dafür, daß die Lichtstimmung der Mougeotia 
stark vom CO,-Gehalt des Mediums abhängig ist, liefern die jetzt 
folgenden Versuche und beseitigen jeden Zweifel. Gleichzeitig ent- 
scheiden sie die Frage, ob es sich tatsächlich um einen CO,- oder 
etwa um einen O,-Einfluß handelt. 


VI. Umsehlagspunkt bei CO,-Zusatz. 


Um zu prüfen, wie sich Mougeotia in einem Medium verhält, dessen 
CO,-Gehalt künstlich erhöht wird, habe ich frisch geschöpftes Kiibel- 
wasser stark mit CO, angereichert. 


‘ In dem so angesäuerten Wasser, das ein py von 5,7 hatte, wurde die Alge 
zunächst kurz: gebadet, damit die Algenfäden im Präparat wenigstens anfangs 
auch wirklich allseits und gleichmäßig von CO,-reichem Wasser umgeben 
waren. Je eines dieser Präparate habe ich jeweils zusammen mit einem Kon- 
trollpräparat, das einige Mougeotia-Fäden in unbehandeltem Kübelwasser 
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(pa 7) enthielt, auf dem gleichen Objektträger untergebracht. Damit war er- 
reicht, daß Versuch und Kontrolle jeweils wirklich gleichen Intensitäten aus- 
gesetzt waren. Mehrere solcher Doppelpräparate habe ich alsdann wieder in 
verschiedenem Abstand und unter Vermeidung gegenseitiger Beschattung vor 
der gleichen Lampe aufgestellt (Abb. 3). 


Abb.4 zeigt das Ergebnis eines solchen Versuches mit fünf der 
soeben beschriebenen Doppelpräparate, die Beleuchtungsstärken von 
4400, 6400, 9200, 13.800 und 20.400 Lux ausgesetzt waren. Die Unter- 
schiede zwischen den angesäuerten Präparaten und den Kontrollen 
sind verblüffend. 

Während z.B. nach 6400 Lux: 15 Min. in sämtlichen Zellen des 
CO,-armen Präparates eindeutige Flächenstellung eingetreten war, 
reagierten im CO,-reichen Präparat zum 
gleichen Zeitpunkt 50°/o der Zellen ne- 
gativ. Damit war aber in der Intensi- 
tätslage von 6400 Lux noch keineswegs 
das Maximum an Profilen erreicht. Der 
Profilwert stieg vielmehr in diesem Prä- [Ry 
parat bis zur 45. Minute auf volle 70°/o. T4 
Und selbst die verhältnismäßig niedere 
Intensität von 4400 Lux führte bis zur 
45. Minute bei dem CO,-Präparat zu 
einem Profilwert von etwa 30°/o. Bei der 











CO,-armen Kontrolle indessen waren fiir A 
den gleichen Hundertsatz etwa 16.000 de + 
Lux - 45 Min. erforderlich, wie sich nach A 
der Lage der in der 45. Minute abgelese- ... 5 dictiaiesdiiin': mise tie 
nen Werte schätzen läßt. Anordnung mehrerer (Doppel-) Präpa- 
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Da ich den Versuch noch über Adtesikienden ind weggiinmn. 


die 45. Minute hinaus verfolgt habe, 

ergaben sich noch weitere Hinweise für den hohen Einfluß gerade der 
CO,-Spannung. Denn auch bei den mit CO, angereicherten Präparaten 
konnte schließlich, wenn auch später als in den Kontrollpräparaten ein 
Absinken der Profilwerte beobachtet werden. Daß der Rückgang in 
diesem Falle zumindest überwiegend auf einer durch die Assimilation 
bedingten CO,-Verarmung des Mediums beruht, darf schon jetzt mit 
vollem Recht gefolgert werden. Die Profilwerte sanken sogar verhält- 
nismäßig rasch, wohl weitgehend Hand in Hand mit dem Schwinden 
der zusätzlich gebotenen Kohlensäure. Es bestehen daher nach 2stün- 
diger Beleuchtung bei weitem nicht mehr derart auffällige Unter- 
schiede zwischen den jeweils vergleichbaren Präparaten. Es können 
sogar die bei 20.400 Lux in der 135. Minute vorhandenen Profilwerte 
von 50% (beim angesäuerten Präparat) und 60% (beim Kontroll- 
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präparat) praktisch als gleich angesehen werden. Und es hat keinen 
tieferen Grund, daß sich das nur 6400 Lux ausgesetzte angesäuerte 
Präparat mit seinem in der 135. Minute noch überaus hohen Profilwert 
von 40°/o nicht ganz in das Verhalten der anderen Präparate einfügt. 
Denn dieses eine Präparat barg, worauf ich erst nachträglich aufmerk- 
sam wurde, eine weit schmächtigere Mougeotia-Locke als die mit viel 
mehr Algenfäden beschickten anderen Präparate. Dieser besondere 
Umstand aber muß ein verzögertes Sinken der CO,-Spannung zur 
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Abb. 4. Mougeotia. Profilwerte bei Dauerbeleuchtung (5 verschiedene Intensitätslagen); nach 
15 Min (J), 45 Min. (II), 75 Min. (O) und 135 Min. (III). 
Medium: links: mit CO, angereichertes Leitungswasser, rechts: abgestandenes Leitungswasser. 
Versuch 162. 




















Folge gehabt haben, erklärt also nicht nur vollauf den in diesem Aus- 
nahmefall stark verzögerten Rückgang der Profile, sondern gibt ge- 
rade dadurch noch einen weiteren Hinweis auf den hohen Einfluß der 
Kohlensäurespannung. 

Es steht somit fest, daß der Umschlagspunkt bei Mougeotia um so 
tiefer liegt, je höher die CO,-Spannung des Mediums ist. 

Wenn es jetzt auch kaum noch eines weiteren Beweises bedurft 
hätte, daß dieser Schluß richtig ist, so bin ich trotzdem noch von einer 
anderen Seite her an diese bemerkenswerte Beziehung herangegangen. 
Gewißheit mußten nämlich solche Versuche bringen, in denen die Gas- 
verhältnisse des Mediums quantitativ kontrolliert werden können. Denn 
falls die CO,-Abhängigkeit der Lichtstimmung wirklich besteht, müßte 
erstens bei einer gleichbleibenden CO,-Spannung des Mediums schließ- 
lich ein für den Zustand der Alge und die jeweilige Intensitätslage 
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geltendes Maximum an Profilen eintreten, das auch bei noch so langer 
Beleuchtung von gleicher Stärke nicht mehr absinken dürfte; es sei 
denn, die Beleuchtung würde zu Adaptationsvorgängen führen. Und 
zweitens, wenn die CO,-Spannung des Mediums nicht konstant ge- 
halten, sondern willkürlich ein plötzlicher Wechsel des Mediums 
vorgenommen würde, etwa CO,-reiches Wasser durch CO,-armes er- 
setzt würde oder umgekehrt, so müßte sich bei gleichbleibender Hel- 
ligkeit zu beliebigem Zeitpunkt eine dem Sinne der CO,-Änderung 
entsprechende Chloroplastendrehung und hiermit eine Änderung des 
Profilwertes erzielen lassen. 

Da sich derartige Bedingungen in den bisher verwendeten abge- 
schlossenen Objektträgerpräparaten nicht verwirklichen lassen, mußte 
eine andere Versuchsanordnung gewählt werden. Die Algen mußten 
in strömendem Wasser von bestimmtem und konstantem CO,-Gehalt 
untersucht werden. Ferner war, wenn möglich, der Einfluß der Kohlen- 
säure quantitativ zu erfassen. Dabei mußte sich auch herausstellen, 
ob und inwieweit sich Adaptationsvorgänge am Sinken und Steigen der 
erhaltenen Kurven beteiligen. 


VII. Verhalten in strömendem Wasser. 
A. Technische Angaben. 


1. Kammerpräparate. Um untersuchen zu können, wie die Reaktio- 
nen bei Verwendung fließenden Wassers ausfallen, benutzte ich kleine, eigens 
für diesen Zweck konstruierte Durchströmungskammern (Abb.5). Die sehr 
handliche Kammer besteht aus einem ringförmigen Mittelstück, das an zwei 
gegenüberliegenden Punkten für den Durchfluß durchbohrt ist und hier die 
beiden Ansatzstutzen für den Zu- und Abfluß trägt. In dieses Mittelstück, die 
eigentliche Kammer, sind zwei Ringe einzuschrauben, deren jeder ein Deck- 
glas an das Mittelstück zu pressen und so die Kammer zu verschließen hat. 
Eine Spur von Vaseline (ich verwendete weiße Vaseline) zwischen Deckglas 
und Mittelstück stellt bereits eine vollkommene Dichtung her, falls die Auf- 
lage, auf die das Deckglas zu liegen kommt, wirklich plan gearbeitet ist. Um 
etwaige oligodynamische Wirkungen oder andere Störungen von vornherein 
auszuschalten, überzog ich die Metallteile der zudem vernickelten Kammern 
innen mit einer dünnen Schicht Paraffin. Vor und hinter der Kammer er- 
übrigt sich das, da der aus einer großen Glasflasche kommende Zufluß über 
einen Glashahn und Pipettenschlauch ging und der Abfluß wieder über einen 
Glashahn. Die Alge blieb denn auch in der Kammer, wenn sie mit Leitungs- 
wasser beschickt war, tagelang am Leben und reaktionsfähig, selbst dann, 
wenn kein Durchfluß stattfand. 

Die Fixierung der Algenfäden in der Kammer läßt sich leicht dadurch 
erreichen, daß man eine zarte Strähne der Alge an ihren beiden Enden auf 
eines der Deckgläser mit kalter (!) Vaseline klebt. 

2: Meßverfahren. Da der äußere Durchmesser der Kammern nur knapp 
3cm betrug, konnte ich, wenn nötig, wieder mehrere Präparate gleichzeitig 
vor derselben Lampe aufstellen. Das geschah in der gleichen Weise, wie es 
für die einfachen Objektträgerpräparate auf S.253 bereits beschrieben worden 
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ist (vgl. auch Abb. 3). Die Stärke des Durchflusses war nach Lage der Dinge 
besonders zu beachten.. Die Durchströmung wurde daher für jede Kammer 
individuell durch Regulation des den Abfluß bestimmenden Hahnes auf die ge- 
wünschte Geschwindigkeit gebracht. Als Temperatur des durchfließenden 
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a) b) 
Abb. 5. 
a) Die Kammer mit aufgesetztem Glashahn (gezeichnet: P. ROSE); b) Schnitt durch die Kammer. 


Wassers notierte ich die des gerade austretenden Tropfens. Sie wurde mittels 
eines Hg-Thermometers unmittelbar an der Austropfstelle gemessen. Die so 
ermittelten Werte sind freilich infolge der ‘hier einsetzenden Verdunstung 
etwas zu niedrig. Der Fehler ist jedoch klein. Zudem fällt er so gut wie weg, 
wenn es, wie hier, in erster Linie darauf ankommt, etwaige Änderungen der 
Temperatur zu erfassen. Auch die mikroskopische Beobachtung der Kam- 
mérpriparate konnte jederzeit ohne Störung des etwa noch laufenden 
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Versuches vorgenommen werden. Denn die durch einen längeren Pipetten- 
schlauch an die Zuleitungsröhren angeschlossenen Kammern. ließen sich 
leicht und rasch auf den Objekttisch bringen, wo alsdann der Profilwert bei 
gleichmäßig weiterströmendem Wasser geschätzt wurde oder sonstwie be- 
merkenswerte Dinge beobachtet werden konnten. 


B. Versuche. 
1. Nachuntersuchung der Streuungskurve. 


Zunächst war es wissenswert festzustellen, welche Streuung der 
Profilwert nunmehr bei Verwendung der Kammern aufweist. Denn die 
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Abb. 6. Mougeotia. Profilwerte in 6 verschiedenen Intensitätslagen nach einer Beleuchtung von 140 Min. 


Medium: strömendes abgestandenes Leitungswasser vom Py = 7,7. 
Temperatur: + 23,5°C +0,2°. Versuch 166. 


von den dBiekititgeiuemiin in den verschiedenen Intensitätslagen 
angezeigten Werte der Abb. 1 sind jetzt nach den im vorigen Abschnitt 
gemachten Erfahrungen nicht mehr ohne weiteres miteinander ver- 
gleichbar. Werden doch auch bei Mougeotia der Verbrauch an CO, 
und die Produktion von O, in hohem Maße von der Helligkeit ab- 
hängen. Bei Objektträgerpräparaten dürfte also der vom Medium aus- 
gehende, die Lichtstimmung sekundär beeinflussende „Gas“-Faktor je 
nach der Intensitätslage verschieden groß sein. Infolgedessen ist es 
ungewiß, ob die eingangs ermittelte Streuungskurve (Abb.1) nicht 
durch mittelbare Lichtwirkung sekundär verändert ist. | 

In Abb. 6 gebe ich daher einen Versuch mit sechs Durchstrémungs- 
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kammern wieder, bei dem diese Ungewißheit wegfällt (als Medium 
wieder abgestandenes Leitungswasser vom pq 7,7). Die Kurve, die 
sich aus den Profilwerten zusammensetzt, die nach einer 140minuti- 
gen Beleuchtung abgelesen wurden, gleicht der an den Objekttrager- 
präparaten gewonnenen Kurve I der Abb. 1. Allerdings darf die Uber- 
einstimmung nur im Hinblick auf die Gestalt der beiden Kurven, 
d.h. im Hinblick auf den Verlauf ihrer Steilheit gewertet wer- 
den. In geringerer bzw. größerer Steilheit der Kurve kommt ja in 
jeder Stimmungslage die größere oder geringere Streuung zum Aus- 
druck, während die Lage einer solchen Kurve, also ihr Schnittpunkt 
mit der Abszisse, wie sich noch zeigen wird, mehr von der Stimmungs- 
lage abhängt. Die Gestalt der beiden Kurven aber ist so gut wie gleich! 
Es trat also bei den Objektträgerpräparaten der in den tieferen In- 
tensitätslagen sicherlich geringere CO,-Verbrauch offenbar nicht weiter 
hervor; wenigstens anfangs nicht! Denn in anderer Hinsicht besteht 
zwischen dem Verhalten jener Objektträger- und Kammerpräparate 
ein aufschlußreicher Unterschied: nur die 30-Minuten-Kurve der Abb. 1 
stimmt gestaltlich weitgehend mit Abb. 6 überein, nicht dagegen die 
Kurve III, die die Profilwerte nach erst 2stündiger Beleuchtung 
wiedergibt und daher zeitlich viel besser zu Abb.6 passen würde. 
Kurve III geht aber anfangs weniger steil,-schließlich jedoch viel steiler 
in die Höhe als Kurve I und die Kurve in Abb.6. Dieser Unterschied 
dürfte schon einen tieferen Grund haben und damit zusammenhängen, 
daß sich die Gasverhältnisse in abgeschlossenen Präparaten zusehends 
ändern. Nach der nur ‘/,stündigen Beleuchtung dürften sie den in den 
Durchströmungskammern gegebenen Verhältnissen noch geähnelt 
haben; daher das ähnliche Kurvenbild in beiden Fällen! Nach 2stün- 
diger Beleuchtung dagegen ist der Profilwert bei den Objektträger- 
präparaten (Abb.1, Kurve III) besonders in den tieferen Intensitäts- 
lagen bereits stark zurückgegangen; daher die geringe Steilheit am An- 
fang dieser Kurve und der alsdann so steile Anstieg! Dieser Verlauf 
zeigt einen Rückgang in der „Empfindlichkeit“ an, der damit erneut 
auf eine durch die Assimilation bedingte Änderung der Gasverhält- 
nisse hindeutet. 


2. Phototaxis und Adaptation. 


Beeinflußt die Dauer der Beleuchtung auch unmittelbar die Stim- 
mung der Mougeotia? Diese schon auf S. 255 erhobene Frage läßt sich 
nunmehr unabhängig von unkontrollierbaren anderen Faktoren unter- 
suchen, da in gleichmäßig strömendem Wasser alle anderen Einflüsse 
ausgeschaltet sind, die während der Beleuchtung mittelbar die Licht- 
stimmung ändern könnten. 
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a) Adaptationsversuche. 

Abb. 7, die die Reaktion einer Mougeotia-Locke auf eine Dauer- 
beleuchtung mit 23.650 Lux wiedergibt, zeigt mit aller Deutlichkeit, 
daß eine längere Beleuchtung mit hoher Intensität stark und verhilt- 
nismäßig rasch höher stimmt. Denn bereits nach einer Beleuchtung 
von nur 75 Minuten sinkt hier der Profilwert von 98°/o allmählich bis 
auf den nach rund 10stündiger Beleuchtung erreichten Wert von 10°/o. 
Mougeotia adaptiert sich also in der Tat an die Helligkeit ihres Le- 
bensraumes. Helladaptierte Mougeotia ist „höher“ gestimmt als dunkel- 
adaptierte. 
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Abb. 7. Mougeotia. Gang des Profilwertes bei Dauerbeleuchtung mit 23.650 Lux. Medium: strömendes 
abgestandenes Leitungswasser vom px = 7,7. Versuchsbeginn 10 Uhr. Versuch 171. 


Den noch ausstehenden unmittelbaren Beweis liefert Abb. 8. Sie 
gibt über die Reaktion zweier frisch hergestellter Kammerpräparate 
Auskunft sowie über das Verhalten zweier aus der gleichen Material- 
probe zum gleichen Zeitpunkt hergestellter, jedoch zunächst dunkel- 
gehaltener Kammerpräparate. Das Dunkelmaterial reagierte danach, 
wie ich es ähnlich in anderen Versuchen immer wieder beobachtete, auf 
nur 16.650 Lux stärker negativ als das Hellmaterial auf 20.400 Lux. 
Hierdurch wird die für Abb. 7 gegebene Deutung voilauf bestätigt. 

Bei Mougeotia beeinflußt also auch die Dauer der Beleuchtung die 
Lage des Umschlagspunktes unmittelbar, nämlich infolge von Adapta- 
tionsvorgängen; und zwar schon:in einer verhältnismäßig kurzen Zeit! 
Es genügt nach Abb.7 eine nur 7stündige Beleuchtung, um bei der 
gebotenen hohen Intensität von 23.650 Lux den Profilwert um volle 
50%/6 herabzudriicken. Und bei nicht ganz so hohen Beleuchtungs- 
stärken fallen die Profilwerte nach Erreichen eines Maximums noch 
rascher (Abb. 8). Die Helladaptation kommt sogar schon nach nur 
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istündiger Beleuchtung sowohl in den Abb.7 und 8 als auch z.B. 
in der noch zu besprechenden Abb. 16 zum Ausdruck. Einige Kurven 
der Abb. 16 zeigen ein Absinken des Profilwertes (bei weitgehender 
Temperaturkonstanz!) sogar schon nach '/,stündiger Beleuchtung, ein 
Zeichen, wie früh der umstimmende Vorgang anläuft. Im übrigen ist 
es wohl kein Zufall, daß ein beginnender Stimmungsumschwung auch 
bei den von MAınx untersuchten freibeweglichen Algen etwa zur 
selben Zeit schon deutlich zu beobachten war. Es ist also erwiesen, 
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Abb. 8. Mougeotia. . > 
Gang des Profilwertes bei Dauerbeleuchtung mit 20.400 Lux (=) und 16.650 Lux (0). Reaktion und Vor- 
behandlung in strömendem abgestandenem Leitungswasser vom pH = 7,7. Versuchsbeginn 10 Uhr. 
Links: helladaptierte Mougeotia; rechts: Fäden der gleichen Locke, die jedoch vor der Beleuchtung 
24 Stunden dunkel gestanden hatten. Versuch 171. 


daß die bei Mougeotia an den Objektträgerpräparaten bei längerer Be- 
leuchtung gefundene oder nach Lichtentzug beobachtete Stimmungs- 
änderung wenigstens zum Teil auf Adaptation beruht. 

Die Adaptation der Mougeotia scheint mir noch insofern sehr be- 
merkenswert, als Mainx (1929, S.140) bei Synura, Gonium und 
Eudorina und damit bei allen von ihm untersuchten Algen gerade 
entgegengesetzte Verhältnisse gefunden hat: eine längerdauernde Be- 
leuchtung verlagert hier den Umschlagspunkt gerade nach unten, „sen- 
sibilisiert“ also gleichsam die Alge, während eine längerdauernde Ver- 
dunkelung den Umschlagspunkt in höhere Intensitäten rückt, ein über- 
raschendes Ergebnis, das mit der bis dahin herrschenden, aber, wie 
Mainx glaubt, wenig gesicherten Vorstellung über die Richtung einer 
solchen Stimmungsänderung völlig in Widerspruch steht. Vielleicht 
trifft das auch für Volvox zu. Jedenfalls sah BUDER 1917 (nach freund- 
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licher miindlicher Mitteilung) wiederholt V. aureus nach mehrstiindi- 
gem Aufenthalt in direktem Sonnenlicht negativ werden. 

Ich hatte nun hierauf wie auf den Fall Mougeotia nicht weiter hin- 
gewiesen, hätte MAınx nicht ausdrücklich hervorgehoben, alle Lite- 
raturangaben über eine bei Beleuchtung eintretende Höherstimmung 
seien wenig beweiskräftig, jedenfalls schienen „die Versuchsergebnisse 
vieler neuerer Autoren dafür zu sprechen, daß durch eine nicht allzu- 
lange Vorbeleuchtung der Umschlagspunkt (die Indifferenzzone) in 
Gebiete geringerer Reizmenge verschoben wird“, wenigstens sprächen 
ihre Resultate nicht gegen eine solche Deutung. Mit Mougeotia ist nun 
aber nicht nur ein weiteres pflanzliches Objekt überhaupt, sondern 
sogar ein phototaktisch reagierendes gefunden, von dem mir eindeutig 
bewiesen scheint, daß es sich ähnlich dem menschlichen Auge an die 
Helligkeit adaptiert. Wenn nun auch dieser Fall noch lange nicht den 
von Maınx erhaltenen andersartigen Ergebnissen zu widersprechen 
braucht, soviel steht doch fest, daß die Schlußfolgerungen, die MAınx 
an seine Beobachtungen knüpft, zu allgemein gehalten sind. .Eine 
Tieferstimmung durch Beleuchtung — wie bei den von Mainx unter- 
suchten Formen — stellt eben nur einen der beiden möglichen Fälle 
von „Gewöhnung“ dar. Außerdem zeigt das so verschiedene Verhalten, 
wie sehr der ganze mit der Lichtstimmung zusammenhängende Kom- 
plex von Vorgängen noch der Klärung bedarf. 


b) Kritik der Adaptationsversuche. 


Zu den Abb.7 und 8 ist noch nachzutragen, daß die Temperatur 
während der Versuche infolge einer allmählichen Erwärmung der 
Dunkelkammer nicht konstant blieb. So betrug die Temperatur des aus 
dem Hahn der Kammer tropfenden Wassers bei Abb.7 anfangs 23,2 
und am Ende 24,2°C. Indessen kann dieser kleine und nur allmähliche 
Temperaturanstieg von 1°C/20 Std. jenen starken Abfall des Profil- 
wertes nicht bewirkt haben. Denn eigens hierauf abzielende Ver- 
suche, in denen ich die auf 14.700 Lux bei 20 und 25°C eintretenden 
Profilwerte ermittelte, ließen keine deutlichen Unterschiede erkennen, 
wie das im letzten Abschnitt ja auch stillschweigend vorausgesetzt 
worden ist. Danach ist es also recht wahrscheinlich, daß der Gang 
der Kurve in Abb. 7 in keiner Weise durch die beobachtete Erwärmung 
maßgeblich beeinflußt worden ist. : 


Allerdings ist eine temperaturbedingte Umstimmung von negativer zu 
positiver Reaktion schon mehrfach beobachtet worden; z.B. von JACOBSEN 
(1910) bei der Phototaxis von Spondylomorum-Kolonien. Die Umstimmung er- 
folgte hier jedoch erst bei einer Temperaturerhöhung von Zimmerwärme auf 
+ 38°C (!). Und in den anderen Fällen, die die ältere Literatur verzeichnet, 
waren größere .abwärtsgerichtete Temperaturspriinge erforderlich; so bei 
Haematococcus auf + 4° C (STRASBURGER, 1878) oder bei Chromulina auf 
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+ 5 C (Massart, 1891). In allen diesen Fällen gelang also die Umstim- 
mung erst bei einer ganz beträchtlichen Temperaturänderung. Und wenn MAINx 
(1929, S.135) mit feinerem Verfahren neuerdings bei einigen grünen Protisten 
gefunden hat, daß hier auch kleinere Temperatursprünge den Umschlagspunkt 
deutlich verschieben, so arbeitete er immerhin noch mit Intervallen von min- 
destens 5°C. Aus MAINxs Versuchswerten geht aber hervor, daß sich, streng 
genommen, selbst feinste Temperaturschwankungen auf die Stimmung aus- 















































Abb.9. Beleuchtungs-, Kühl- und Ableseeinrichtung zur Untersuchung der Mougeotia-Phototaxis 
bei konstanter Temperatur. Nicht maßgetreu. 


Th: Thermometer; punktiert: Asbestblenden. 


wirken können, wenn es sich dabei wohl auch nur um entsprechend gering- 
fügige Verschiebungen des Umschlagspunktes handeln wird. Andererseits 
spricht zugunsten unserer Adaptationsversuche, daß MAINx durch Temperatur- 
erhöhung, wenn überhaupt, dann gerade eine Tieferstimmung erreicht hat; 
wenigstens war das in den wenigen mit Synura, Gonium und Eudorina an- 
gestellten Versuchen so, und nur Chlorogonium machte eine noch ungeklärte 
Ausnahme. 


Gleichwohl stellte ich wegen der Möglichkeit eines in meinen Ver- 
suchen etwa dennoch unterlaufenen Temperaturfehlers einige Ver- 
suche bei weitestgehender Temperaturkonstanz an, da mir die über- 
zeugende Ausschaltung eines etwaigen Temperaturfehlers wegen eines 
alsdann unumstößlich erwiesenen Falles von Adaptationsfähigkeit 
doppelt notwendig erschien. 
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So gut wie volle Temperaturkonstanz erreichte ich mit einer Apparatur, 
die ich wegen ihrer großen Einfachheit in Abb.9 wiedergegeben habe. Die 
Kühlanlage, die zur Erzielung von Temperaturkonstanz die überaus gleich- 
mäßige Temperatur des strömenden Leitungswassers nutzt, wird unmittelbar 
an die Wasserleitung angeschlossen. Die Versuchsanordnung weicht von der 
sonst von mir gewählten Technik durch die fest montierte Ablesevorrichtung 
ab und durch den Umstand, daß die Algenkammer in eine zweite Kammer 
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Abb. 10. Mougeotia (Dezember-Material). Gang des Profilwertes bei Dauerbeleuchtung mit etwa 
12.000 Lux und einer Temperatur von 9,5° C. T Temperaturkurve; S Mengen des in je !/, Stunde 
durch die Algenkammer geströmten Leitungswassers. Versuch 203. 


eingekittet ist, die wie die Ktihlkiivette von raschstrémendem Leitungswasser 
durchflutet wird. Die Temperatur wurde mit einem in die äußere Kammer 
eingekitteten in 1/,-Grade unterteilten Thermometer gemessen. Die Menge des 
durch die Algenkammer strömenden Wassers wurde durch halbstündiges Auf- 
fangen gemessen und durch Regulieren des Hahnes 2 so weit wie möglich 
konstant gehalten. 

Abb.10 zeigt das Ergebnis eines solchen Versuches mit etwa 
12.000 Lux Dauerbeleuchtung und mit Dezembermaterial. Die Tem- 
peratur war praktisch konstant. Nur an einer Stelle zeigt die Tem- 
peraturkurve (7) einen leichten Knick, der — nur ein Schönheits- 
fehler — durch eine etwas lebhaftere unbeabsichtigte Durchströmung 
hervorgerufen wurde. Diese vorübergehende Abkühlung um 0,3° ist 
aber für den Gang des Profilwertes ebenso unbedeutend wie die etwa 
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gleichzeitig registrierte Spitze in der Durchstrémung der Kammer. 
Denn der stärkere Durchfluß hätte, wenn überhaupt, dann allenfalls 
die negative Tendenz gefördert (mehr CO,/Zeiteinheit); und gleich ihm 
wohl auch der vorübergehende leichte Temperatursturz. Da die Alge 
im Winter sehr dunkel stand, fand sich zu dieser Jahreszeit stets ein 
tiefliegender Umschlagspunkt, falls nicht inzwischen eine Höherstim- 
mung durch stärkere Beleuchtung eingetreten war. Es sank indessen 
der Profilwert, der sein Maximum diesmal, der niederen Temperatur ' 
von 9,5°C entsprechend, erst nach 3 Stunden erreicht hatte, von der 
4.Stunde an immer stärker, so daß er nach 9stündiger Beleuchtung. 
beim Abbruch des Versuches, auf rund 15° gefallen war. Da die 
Temperatur in diesem Versuch praktisch konstant war, und die Durch- 
strömung der Kammer sich auf sehr gleichmäßiger Höhe bewegte, ist 
das Adaptationsvermögen der Mougeotia nunmehr endgültig be- 
wiesen. 


3. Sogenannte Schrägstellung des Mougeotia-Chloro- 
plasten. 


Die im vorhergehenden mitgeteilten Versuche haben gezeigt, daß 
eine Mougeotia in einer bestimmten Stimmungslage unterhalb einer ge- 
wissen Lichtintensität streng positiv reagiert und oberhalb des Um- 
schlagspunktes scharf negativ. Nun geht aber aus der Tatsache der 
Adaptationsfähigkeit hervor, daß sich bei längerer Beleuchtung das 
positive Gebiet nach höheren Intensitäten zu erweitert! Dieses für die 
Chloroplasten-Phototaxis an sich schon bemerkenswerte Ergebnis ist 
hier im besonderen für die Kenntnis der Verhältnisse in der Nähe des 
Umschlagspunktes äußerst aufschlußreich, wie aus folgendem Ge- 
dankenversuch hervorgeht. 

Ein einzelner Mougeotia-Faden, der aus einer sehr großen Anzahl 
völlig gleich reagierender Zellen bestehe, soll von der Seite her derart 
beleuchtet werden, daß die eine Endzelle nur gerade so viel Licht be- 
kommt, daß sie positiv reagiert, die nächste Zelle dagegen schon etwas 
mehr Licht erhält und so fortlaufend, so daß schließlich die letzte Zelle, 
also die am anderen Ende des Fadens liegende, sehr intensivem Licht 
von beispielsweise 50.000 Lux ausgesetzt ist. Dauerbeleuchtung er- 
gäbe nun folgendes Bild: Zunächst würden alle Zellen oberhalb einer 
bestimmien Inensität negativ reagieren, alle darunter befindlichen 
positiv, und dazwischen läge, wie wohl angenommen werden muß, eine 
Indifferenzzone, in der also die Zellen überhaupt nicht reagieren. 
Dieser Zustand bliebe aber nicht lange erhalten. Denn nach einer 
kurzen Zeit der Ruhe würde wieder Bewegung in das „negative“ 
Fadenstück kommen. Zunächst würde die erste an die Indifferenzzone 
grenzende Platte aus der Profilstellung herausrücken und zur 
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Flächenstellung übergehen; alsdann die nächst stärker beleuchtete 
Platte usw. Die negative Zone würde also zunehmend kürzer werden, 
die positive dagegen entsprechend länger, und beide wären von einer 
langsam nach höheren Intensitäten zu wandernden Zone getrennt, 
in der die Platten in Bewegung sind, um die Profilstellung mit der 
Flächenstellung zu vertauschen, in der sie also vorübergehend 
„schräge“ Lagen einnehmen. Ich habe diesen Modellversuch etwas 
ausführlicher dargelegt, weil ein Gebiet „schräger“ Lagen in der Lite- 
ratur tatsächlich bereits beschrieben worden ist. 


OLTMANNS, der als erster dem Verhalten der Mougeotia in verschiedenen 
Intensitätslagen nachgegangen ist, wobei er zur Erzeugung eines kontinuier- 
lichen Helligkeitsgefälles mit Tuscheprismen operierte, kommt zu folgender 
Feststellung. Wir sahen, „daß bei sehr großer Intensität des Lichtes Profil- 
stellung gegeben ist, wir beobachteten weiter, daß diese Lage bei verschiede- 
nen Intensitäten beibehalten wird, solange eine gewisse untere Grenze nicht 
überschritten wird. Ist dies aber erfolgt, so beginnt die Platte Schrägstellung 
(vom Verfasser hervorgehoben) ..., bei einer gewissen Intensitätslage nimmt die 
Platte sodann gerade eben Flächenstellung ein“ (OLTMANNS, 1892, S. 212). 
Diese Zone „schräger“ Einstellung war in OLTMANNS’ Versuchen sogar ziem- 
lich breit! Denn er fand die ersten Schrägstellungen, „wenn 40—50°/, des 
Sennenlichtes... absorbiert werden, sie nähern sich der Flächenstellung aber 
erst, wenn 80—900/, der auffallenden Strahlen in der Tuschegelatine zurück- 
gehalten werden“ (S. 213). 


Diese Beobachtung und ihre Bestätigung durch SENN (1908, S. 29) 
haben dazu geführt, daß Mougeotia die Befähigung zugeschrieben 
worden ist, die Platte bei Dauerbeleuchtung und entsprechender Licht- 
intensität auch in beliebigen Winkeln zwischen 0 und 90° einstellen zu 
können! Das zeigt z.B. die Abb.2B auf Tafel I in der Originalarbeit 
SENNS (1908) oder die Darstellung des Falles in verschiedenen Lehr- 
biichern. OLTMANNS sah in dieser Befähigung sogar eine ökologisch 
außerordentlich wichtige Einrichtung. In diesem Zusammenhang 
interessiert jedoch nur die Tatsache, daß ein beobachtetes Gebiet 
schräger Lagen ganz entscheidend anders gedeutet worden ist, als es 
nach der eingangs theoretisch geforderten Zone schräger Übergangs- 
stellungen zulässig erscheint. Es soll hier nun nicht untersucht wer- 
den, ob bei Mougeotia eine andere als Flächen- und Profilstellung als 
Endergebnis einer phototaktischen Reaktion überhaupt möglich ist. 
Es sei einstweilen nur hervorgehoben, dies aber mit Nachdruck, daß 
eine solche Befähigung, wie sich zeigen läßt, aus den hinter den 
Tuscheprismen angestellten Versuchen noch keineswegs mit Notwen- 
digkeit gefolgert werden darf. Einer solchen Deutung stehen vielmehr 
mehrere Gründe ernstlich im Wege. 

Was zunächst die Ursache betrifft, die in OLTMANNS’ und SENNS 
Versuchen zur vermeintlichen Schrägstellung geführt hat, so haben 

18* 
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die Tuscheprismen hier offenbar eine ähnlich verhängnisvolle Rolle 
gespielt, wie das schon einmal der Fall war, als sie nämlich zur Unter- 
suchung der Phototaxis freibeweglicher Einzeller herangezogen wur- 
den. Es kann hier der Hinweis genügen, daß Buper (1917) bei Unter- 
suchung der Phototaxis grüner Flagellaten den eigentlichen Grund 
ihres prinzipiellen Versagens erkannt hat, nämlich die bei diffusem 


a) 











b) 














Abb. 11. 


a) ‚„‚Schematische Darstellung des Verhaltens negativer Schwärmer (Carteria und Chlamydomonas) 
hinter einem von diffusem Lichte getroffenen Tuschekeil. Die Kreise entsprechen den Uhrschäl- 
chen, in denen die Schwärmer zu bestimmten Zeitpunkten die durch Punktierung angegebene Grup- 
pierung zeigen. Die grd sind so gewählt, daß die eingeschlagene Schwimmrichtung aus der 
Anordnung der Schwiirmer ohne weiteres ersichtlich ist. Die verstärkte Kontur der Kreise entspricht 
nach Intensität und Lage der Schwärzung, die an gleicher Stelle Zylinder von photographischem Papier 
erfahren‘ (BUDER, 1917, S. 163, Fig. 6, etwas umgezeichnet). b) Schematische Darstellung der in 
den Versuchen OLTMANNS’ offenbar eingetretenen Reaktion der Mougeotia. Querschnitte durch 
5 Zellen. Die Stellung der Platten dürfte weitgehend der in jenen Versuchen eingenommenen 
Lagen entsprechen. 


Licht hinter den Keilen gegebenen besonderen Lichtverhältnisse. 
Einzelheiten müssen aus der erwähnten Arbeit BUDERS ersehen wer- _ 
den. Ihr habe ich Abb. 11 entnommen, da sie bestens zum Ausdruck 
bringt, daß ein Organismus hinter einem solchen Tuscheprisma, wenn 
man, wie OLTMANNS das tat, im Freien arbeitet, „unter dem Einfluß 
zahlreicher verschieden gerichteter Büschel steht“, die dazu noch von 
verschiedener Helligkeit sind. Es spielt alsdann „das diffuse Licht 
neben dem Sonnenlicht eine Rolle, namentlich in den Teilen der Kü- 
vette, die den dunkleren Teilen des Prismas gegenüberliegen. Hier 
wird das senkrecht einfallende Sonnenlicht durch die dicke Schicht des 
Keiles weitgehend geschwächt, so daß die schräg von der hellen Seite 
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einfallenden Lichtstrahlen des Himmels eine nicht mehr zu vernach- 
lässigende Komponente sind“ (BupER, 1917, 8.201). Da aber für die 
Phototaxis in jedem Falle die Resultante maßgebend ist, müssen sich 
in den Versuchen OLTMANNS’ und SENNs die Mougeotia-Platten an der 
jeweiligen Resultierenden orientiert haben, d.h. trotz oder gerade 
wegen sauberer positiver Reaktion der Chloroplasten müssen „schiefe“ 
Lagen zustande gekommen sein und dies besonders hinter den mitt- 
leren und dunkleren Teilen des Tuscheprismas! In Abb.11b habe 
ich versucht, das Ergebnis des OLTMANNSschen Versuches schematisch 
darzustellen: Zur Linken scharfe negative Reaktion, zur Rechten die 
anscheinend nur hier eingetretene Flächenstellung und in der Mitte 
drei Zellen mit zwar „schräg“stehenden Platten, was aber in Wirk- 
lichkeit ebenfalls eine ausgesprochen positive Reaktion bedeutet, näm- 
lich Flächenstellung gegenüber dcr Resultante der einfallenden Strah- 
lung. (Für die in den drei mittleren Zellen eingezeichnete Chloro- 
plastenstellung waren die in der Abb. 11 a dargestellten Beleuchtungs- 
verhältnisse maßgebend. Daher steht hier die Platte jeweils senkrecht 
auf der in dem entsprechenden Uhrschälchen anzutreffenden Schwimm- 
richtung der negativen Schwärmer.) 


Es kann daher jetzt aucn nicht mehr wundernehmen, daß OLT- 
MANNS eine so auffällig breite Zone „schräger“ Einstellung erhalten 
hat, und es ist weiter erklärlich, daß diese Zone so weit in tiefe In- 
tensitätslagen hinabreicht (mach OLTMANNS bis herab zu 10°/o der In- 
tensität des November-Sonnenlichtes!), während die ideale Indiffe- 
renzzone nach meinen Untersuchungen mit genau bestimmten Be- 
leuchtungsstärken, wenn sie überhaupt eine größere Ausdehnung 
haben sollte, nur sehr schma! sein kann. Das geht aus Abb. 6 hervor, 
nach der in jenem Versuch noch in 11.000 Lux sämtliche Zellen aus- 
gesprochene Flächenstellung aufwiesen, während bereits etwa 23.000 
Lux einen Profilwert von 100°/o hervorriefen. Dabei habe ich in die- 
sem Versuch selbst noch in 16.650 Lux neben den 20°/o profilstehender 
Platten fast nur flächenstehende gesehen, und die wenigen schräg- 
stehenden waren sicherlich stark in Bewegung. 


Somit wäre zumindest die in den tieferen Intensitätslagen hinter 
den Tuscheprismen beobachtete „Schrägstellung“ der Platten zwang- 
los erklärt. Und was den unmittelbar an das Gebiet der scharfen 
Profilstellung grenzenden Abschnitt der vermeintlichen Schräglagen 
betrifft, so müssen solche, auch bei einwandfreien Beleuchtungsver- 
hältnissen, an dieser Stelle immer angetroffen werden. Denn hier muß 
sich, wie eingangs dieses Abschnittes abgeleitet worden ist, bei Dauer- 
beleuchtung stets eine Zone ständiger Bewegung befinden, in der die 
Platten solange „schräge“ Lage einnehmen, bis ihre anfänglich ge- 
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lungene oder auch nur angebahnte Profilstellung wieder in Flächen- 
stellung übergegangen ist. 

Es kann daher nicht mehr der geringste Zweifel bestehen, daß die 
vermeintlichen „schrägen“ Lagen in den Versuchen von OLTMANNS 
und SENN in Wirklichkeit keine stabilen phototaktischen Einstellungen 
in Winkeln zwischen 0 und 90° waren. Es kann sich vielmehr nur um 
Platten mit stabiler Flächenstellung gehandelt haben, die sich wegen 
der hinter den Tuscheprismen gegebenen besonderen optischen Ver- 
hältnisse, die die Autoren nicht richtig zu deuten vermochten, als 
scheinbare Schräglagen präsentierten, oder um Platten, die zwar wirk- 
lich, aber nur vorübergehend schräge Lage einnahmen, weil sie in- 
folge einer Adaptation gerade auf dem Wege zur Flächenstellung 
waren. 

Es fehlt also bis heute noch jeder Beweis für die Annahme, die 
Mougeotia-Chloroplasten könnten im Dauerlicht und damit also auch 
unter natürlichen Verhältnissen anders als positiv oder negativ photo- 
taktisch reagieren. 


4. Stimmung und ÖO,-Spannung. 

a) Grundversuche. 

Die Kammern gaben schließlich noch die Möglichkeit, die Stim- 
mung der Mougeotia bei verschiedenem, aber gleichbleibendem CO,- 
Gehalt des Wassers zu untersuchen. Dabei bestätigte sich endgültig. daß 
eine Erhöhung des CO,-Gehaltes den Umschlagspunkt nach niederen 
Intensitäten zu verschiebt. Das belegen eindringlich die Abb. 12 und 13, 
die zwei Versuche wiedergeben, in denen je vier Kammerpräparate bei 
strömendem, CO,-reichem Wasser mit jedesmal vier verschiedenen In- 
tensitäten beleuchtet wurden. 

Der Gehalt des Wassers an gesamter freier Kohlensäure wurde errechnet 
aus der Formel nach EINSELE: 

10 ?# 


mg/l freie CO, = mg/l Bik. CO, 3.04: 10° 


Der Wert für die Karbonat-CO, wird dabei aus der Alkalität durch Multipli- 
kation mit 44 gewonnen. Die gebundene CO,, sowie der Wert für die freie 
zugehörige CO, wurden nach der Tabelle von TILLMANNS und HEUBLEIN 
(MRUGOWSKY, 1941) berechnet, die Alkalität durch Titration mit n/10-Salz- 
säure bestimmt. Die aggressive CO,’ wurde durch Subtraktion der freien zu- 
gehörigen CO, von der gesamten freien CO, errechnet. Das pp wurde elektro- 
metrisch bestimmt mit dem Ionometer der Firma LAUTENSCHLÄGER, München, 
mit Verwendung von Chinhydron. Eine Kontrolle der Meßgenauigkeit ergab 
eine Fehlerbreite von 0,01, so daß Berechtigung besteht, den py-Wert in die 
Formel von EINSELE einzusetzen. 

Das py des Ausgangswassers betrug immer 7,7, das des mit Bomben- 
kohlensäure angesäuerten Wassers dem jeweiligen CO,-Zusatz ent- 


sprechend weniger. 
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a) Gang der Profilwerte bei hoher CO,-Spannung. 

Zunächst sei Abb. 12 besprochen, die den Gang der Profilwerte bei 
einer nur zum py 5,7 führenden Ansäuerung des Wassers (entspricht 
einem Gehalt an freier CO, von 837,4 mg/l) wiedergibt. Dabei traten 
noch in nur 9500 Lux maximal 99% Profile auf! In nur 6200 Lux 
waren es maximal 80°/o und in 4800 Lux noch volle 10% Profile. Der 
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Abb. 12. Mougeotia. Stimmung und CO,-Spannung. 


a) Gang des Profilwertes bei Dauerbeleuchtung (4 verschiedene Intensitiitslagen). Medium: strémendes 

kohlensäurehaltiges Wasser vom py 5,7. Versuchsbeginn 12 Uhr. Versuch 188. b) Gang des Profilwertes 

bei Dauerbeleuchtung mit 14.700 Lux (Mittelwerte von 4 Kammerpriiparaten, Versuche 184—187). 
Medium: strömendes abgestandenes Leitungswasser vom ?x 7,7. 


hohe umstimmende Einfluß der Kohlensäure wird durch Abb. 12 b 
bewiesen. Diese gibt das Verhalten von vier Vergleichspriparaten 
wieder, die aus demselben Material, in strömendem abgestandenem 
Leitungswasser vom px 7,7 vollen 14.700 Lux ausgesetzt waren. Trotz 
dieser weit stärkeren Beleuchtung ergaben sie eine Kurve, deren 
Scheitel noch nicht einmal an 60°/o heranreicht. 

Bei noch höherem CO,-Gehalt des Mediums (py 5,4; 1671 mg freie 
CO,/1; Abb.13) traten selbst in der verhältnismäßig sehr tiefen In- 
tensitätslage von 4800 Lux allmählich bis zu 40% Profile auf! In 
einem Kontrollpräparat hingegen, das in diesem mit besonders hoher 
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CO,-Spannung ausgeführten Versuch gleichzeitig von abgestandenem 
Wasser* (px 7,7; 8,374 mg freie CO,/l) durchströmt wurde, wiesen alle 
Platten bei sogar 14.700 Lux ausnahmslos ausgesprochene Flächen- 
stellung auf und dies vom Beginn der Beleuchtung an bis zum Ab- 
bruch des Versuchs. Eindrucksvoller hätte sich der umstimmende Ein- 
fluß der Kohlensäure kaum präsentieren können. Es ist daher ver- 
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Abb. 13. Mougeotia. Gang des Profilwertes bei Dauerbeleuchtung (4 verschiedene Intensitätslagen). 

Medium: strömendes Leitungswasser von besonders hohem CO,-Gehalt (pp = 5,4). 4—4: Kontroll- 


präparat bei 14.700 Lux. Medium: strémendes abgestandenes Leitungswasser vom py = 7,7. Versuchs- 
beginn 11 Uhr. Versuch 179. 
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ständlich, daß ich in einem anderen Versuch mit einem dunkeladaptier- 
ten Kammerpräparat (12 Stunden Dunkelheit) in strömendem, CO. 
reichem Wasser vom py 5,4 sogar bei nur 1600 Lux noch 10°/o Profile 
erhalten habe. 


8) Reaktionsgeschwindigkeit bei hoher CO,-Spannung. 

Der Gang der Profilwerte läßt noch einen zweiten Einfluß der 
Kohlensäure erkennen, der zwar nicht unmittelbar die Lichtstimmung, 
aber immerhin eine wesentliche Seite der phototaktischen Reaktion be- 
trifft und daher nicht übergangen sei: die Geschwindigkeit der Drehung 


* 5,6 mg/l freie zugehörige CO,, 2,774 mg/l aggressive CO,, 63,8 mg/l ge- 
bundene CO,. : 
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der Chlorophyliplatte. Auffälligerweise wird diese durch steigende 
CO,-Spannung gerade herabgesetzt. 

So stellte sich das Maximum an Profilen im CO,-reichen Wasser 
vom pp 5,7 erst nach 2stündiger Beleuchtung ein (siehe Abb. 12), und 
in CO,-Wasser vom px 5,4 (siehe Abb. 13) gar erst nach rund 5stündi- 
ger Beleuchtung, während das Maximum bei geringem CO,-Gehalt in 
der Regel schon nach nur Istiindiger Beleuchtung erreicht ist (siehe 
Abb. 7). Und nicht nur das Eingleiten in Profilstellung verzögert sich 
bei hoher CO,-Spannung. Abb.12 und 13 lassen auch noch den 
schließlich eintretenden, auf Adaptation beruhenden raschen Abfall 
der Profilwerte vermissen, wie er in einem Medium von normalem, 
mäßigem CO,-Gehalt immer zu beobachten ist. Wenigstens hielten sich 
die Profilmaxima der höheren Intensitätslagen in allen beiden Ver- 
suchen ungewöhnlich lange. Außerdem geht bereits aus einem Ver- 
gleich beider Abbildungen hervor, daß sich der Rückgang der Profil- 
werte um so mehr verzögert, je höher die CO,-Spannung des Mediums 
ist. Dies Abbremsen der Bewegung geht mit zunehmender CO,-Span- 
nung schließlich so weit, daß die Drehung im hängenden Tropfen über 
reiner Kohlensäure überhaupt sistiert ist, wie das schon LEwis (1898, 
S.421) und Senn (1908, S. 178) gefunden haben. Ich bin dieser Er- 
scheinung daher nicht weiter nachgegangen und habe sie nur deshalb 
erwähnt, weil dadurch die von der Kohlensäure gleichzeitig bewirkte 
Erhöhung der „Empfindlichkeit“ um so bemerkenswerter erscheint. 
Kommt dadurch doch den Versuchen des folgenden Abschnittes noch 
mehr Gewicht zu und macht es wahrscheinlich, daß die Förderung der 
negativen Tendenz ähnlich wie die Lähmung der Drehgeschwindigkeit 
auf einer beginnenden schädigenden „Gift“-Wirkung der hohen CO,- 
Konzentration beruht. 


b) Ergänzende Versuche. 


a) Positive Reaktion allein durch Wasserwechsel. 

Bei einer Wiederholung eines der Versuche mit strömendem CO,- 
reichen Wasser vom pp 5,4 habe ich nach 41/,stündiger Beleuchtung 
plötzlich normales, abgestandenes Leitungswasser vom py 7,7 durch 
die Kammern geschickt. Der plötzliche Wasserwechsel, der einfach 
über einen Zweiwegehahn vorgenommen wurde, erfolgte also zu einen 
Zeitpunkt, zu dem das Maximum an Profilen wahrscheinlich in keiner 
Intensitätslage bereits erreicht, bestimmt aber noch lange kein Abfall 
der Profilwerte zu erwarten war. Sofort machte sich der Einfluß der 
niederen CO,-Spannung bemerkbar: die Profilwerte sanken in allen 
Intensitätslagen rapide (Abb. 14). So war in 10.000 Lux schon 1 Stunde 
nach dem Wasserwechsel bei allen Zellen ausnahmslos Flächenstellung 
eingetreten. 
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8) Negative Reaktion-allein durch Wasserwechsel. 

Auch gelingt es umgekehrt, wie es ja auch gefordert werden muB, 
bei gleichbleibender Helligkeit allein durch einen entsprechenden 
Wasserwechsel jederzeit auf Anhieb Profilstellung hervorzurufen. So 
habe ich einem Kammerpräparat, das in strömendem, abgestandenem 
Leitungswasser vom py 7,7 auf 14.700 Lux Dauerbeleuchtung mit 
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Abb. 14. Mougeotia. Umsti ng von negativ nach positiv durch Wasserwechsel. Gang des Profil- 
wertes bei Dauerbeleuchtung (4 Intensitätslagen). Nach 4'/,stiindiger Durchstrémung mit CO,-reichem 
Leitungswasser vom py 5,4 wurde plötzlich (y) CO,-armes Leitungswasser vom py = 7,7 durch die 


Kammern geleitet. Versuchsbeginn 17 Uhr. Versuch 177. 


sauberer Flächenstellung aller Platten reagiert hatte, 7'/, Stunden 
nach Versuchsbeginn plötzlich CO,-reiches Wasser vom py 5,4 zu- 
geführt (Abb. 15). Schon nach einer Stunde war daraufhin in 10°/o 
aller Zellen Profilstellung eingetreten. Es muß freilich zunächst auf- 
fallen, daß der Profilwert trotz des verhältnismäßig sehr hohen CO,- 
Gehaltes des Mediums nicht weiter stieg. Das lag aber ohne Zweifel 
an einer Abstumpfung, die schon vor dem Wasserwechsel als Folge der 
starken Dauerbeleuchtung eingetreten war. Denn nach Einschieben 
einer längeren Dunkelpause rief die gleiche Beleuchtung von 14.700 
Lux (bei gleicher Temperatur) in kurzer Zeit 80°/o Profile hervor (die 
Dunkelpause, während der die Kammer weiter gleichmäßig durch- 
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strömt wurde, betrug hier aus rein nebensächlichen Gründen gerade 
11 Stunden). 

c) Grad der CO,-Empjindlichkeit. 

Die offenbar hohe CO,-,,Empfindlichkeit“ der Mougeotia wird schon 
durch den in abgeschlossenen Objektträgerpräparaten auftretenden 
Randeffekt angedeutet, wie ich die Erscheinung bezeichnet habe, daß 
der Profilwert bei völlig gleichmäßiger Beleuchtung des Präparates 
im Zentrum einer Mougeotia-Locke anders ist als an deren Peripherie 
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Abb. 15. Mougeotia. Umstimmung von positiv nach negativ durch Wasserwechsel. Gang des Profil- 
wertes während einer von einer 11stündigen Dunkelpause unterbrochenen Dauerbeleuchtung mit 
14.700 Lux. Wasserwechsel (+) nach 7°/,stiindiger Beleuchtung. Medium: zunächst strömendes ab- 
gestandenes Leitungswasser (Py 7,7), alsdann strömendes CO,-reiches Leitungswasser (py = 5,4). 
Versuchsbeginn 12 Uhr. Versuch 179. 
(siehe Abschnitt V). Noch deutlicher geht aber das Ansprechen auf 
offenbar kleine Unterschiede in der CO,-Konzentration daraus hervor, 
daß selbst in strémendem Wasser (Kammerpräparate!) noch ein Rand- 
effekt auftreten kann. An nicht zu intensiv beleuchteten Mougeotia- 
Locken habe ich oft beobachtet, daß der Profilwert selbst bei lebhafter 
Durchströmung der Kammer an der Seite des Wasserstromes höher 
war als an der Leeseite. So wiesen zwei Präparate in einem der mit 
Leitungswasser durchgeführten Versuche (Versuch 184) bei einem 
Durchfluß von 2 cem/Min. in 14.700 Lux nach 1stündiger Beleuchtung 
die folgenden Profilwerte auf: an der Seite des Zuflusses 95 bzw. 90/o, 
an der Seite des Abflusses nur 70 bzw. 50°/o. Dieser trotz Durch- 
strömung aufgetretene Randeffekt kann nur so erklärt werden, dai 
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die CO,-Konzentration in den dem Zufluß zugekehrten Teilen der Locke 
höher war als an der anderen Seite, sei es, daß den luvseitigen Zellen 
infolge einer lebhafteren Umspülung in der Zeiteinheit mehr um- 
stimmende Teilchen zugeführt wurden, oder daß sich in diesen Ver- 
suchen die allmähliche Verarmung an OO,, der das durch die Locke 
hindurchstreichende Wasser zwangsläufig durch die Assimilation der 
Fäden unterworfen ist, als Randeffekt bemerkbar machte. Wenigstens 
wäre es nach dem Beweis der hohen Wirksamkeit der CO, sehr un- 
wahrscheinlich, sollte ein anderer Körper den Randeffekt herbeiführen. 


5. Zur Natur der OO,-Wirkung. 

Die bei Mougeotia gefundene Beziehung zwischen der Lichtstim- 
mung und dem CO,-Gehalt des Mediums wirft die zunächst wohl wich- 
tigste Frage auf, ob es sich um eine spezifische Wirkung der Kohlen- 
säure handelt oder lediglich um einen Einfluß der durch sie bedingten 
Wasserstoffionenkonzentration. Haben doch MAınx (1929) in systemati- 
scher Erweiterung gelegentlicher Beobachtungen Loess (1906) für die 
Phototaxis einiger gefärbter Flagellaten, und unabhängig davon GE- 
BAUER (1930) für die Galvanotaxis einiger Volvocalen, einwandfrei ge- 
zeigt, daß bei diesem Reizvorgang auch das py des Mediums in hohem 
Maße den Richtungssinn beeinflussen kann. So entscheidet das pg bei 
einer bestimmten, von GEBAUER „kritisch“ genannten Sauerstoffspan- 
nung über die Stimmung nicht nur der farblosen Polytoma uvella, 
sondern auch der grünen Chlamydomonas variabilis und Eudorina 
elegans. Und Maınx fand, daß bei den von ihm untersuchten grünen 
Volvocalen eine Erhöhung wie eine Erniedrigung der H’-Konzentra- 
tion den Umschlagspunkt (in höhere Lichtintensitäten) verschiebt. 

Welche der beiden Komponenten ist nun bei Mougeotia wirksam? 
Würde es sich lediglich um einen pp-Einfluß handeln, dann müßten 
sich die gleichen Verschiebungen des Umschlagspunktes auch mit 
einem anderen ansäuernden Agens erzielen lassen, vorausgesetzt frei- 
lich, daß dieses auch in die Zellen eindringt, und daß nicht sogleich 
stärkere Schädigungen eintreten. 

Da ich wegen des ständigen und raschen Durchspülens der Kam- 
mern auf gepufferte Lösungen verzichten konnte, arbeitete ich einfach 
mit Säurezusätzen. So zunächst mit Zitronensäure. 


a) Versuche mit Züonensäure. 

Leitungswasser brachte ich durch Zusätze von 0,015, 0,02, 0,03 und 
0,06°/o Zitronensäure auf ein pq von 5,75, 5,15, 4,52 und 3,7. Im letzten 
Falle schmeckte es schon ausgesprochen nach Zitronensäure. Zur 
Kontrolle der Stimmungslage in zitronensäurefreiem Wasser prüfte 
ich, stets im gleichen Versuch, die Reaktion eines (der verhältnis- 
mäßig hohen Intensität von 14.700 Lux ausgesetzten) Präparates, das 

















Zur Phototaxis von Mougeotia (Mesocarpus). 281 


von dem gleichen, aber zitronensäurefreien (abgestandenen) Leitungs- 
wasser (py 7,7) durchströmt wurde. 

Um das Ergebnis dieser Versuche sogleich vorwegzunehmen: Die 
Stimmung der Mougeotia ließ sich durch Zitronensäure in keinem 
Fall namhaft beeinflussen. Das zeigte sich sowohl in niederen wie in 
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Abb. 16. Mougeotia. Gang des Profilwertes bei 14.700 Lux Dauerbeleuchtung. 


— Reaktion in strömendem Leitungswasser, das durch Zitronensäure auf die angegebenen ?H- 
Werte gebracht worden war. Versuche 182—187. „---„ Beaktionin strömendem zitronensäure- 
freiem Leitungswasser vom pq = 7,7 (Abb. 12b ist das Mittel dieser 4 Kontrollkurven). 


höheren Intensitätslagen. Bis herauf zu 9500 Lux reagierten die 
Fäden selbst bei einem pg von nur 3,7 in allen meinen Versuchen mit 
Flächenstellung aller Platten (geprüft wurde die Reaktion auf 4450, 
6250 und 9500 Lux). Das bedeutet um so mehr, als nur 6200 Lux 
bei CO,-Wasser von noch vollen 5,7 pp-Einheiten nach Abb. 12 bereits 
80°/o Profile hervorgerufen haben. Und wie Mougeotia in strömen- 
dem, zitronensäurehaltigem Wasser schließlich auf die schon verhält- 
nismäßig hohe Intensität von 14.700 Lux reagierte, zeigt Abb. 16, die 
den Gang der in einigen dieser Versuche bei verschiedenem px ge- 
fundenen Profilwerte wiedergibt. Die Kurven lassen weder eindeutige 
Unterschiede zwischen den gewählten pp-Stufen erkennen, noch solche 
zwischen dem jeweiligen Versuchs- und Kontrollpräparat (ohne 
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Säure: gestrichelte Kurve). Die Kurven stimmen zwar nicht völlig 
überein. Das hat aber höchstwahrscheinlich seinen Grund in der 
Stimmungslage der Locken, denn die Versuche fanden zwar sämtlich 
am gleichen Tage statt, aber naturgemäß nacheinander. Die beson- 
dere Stimmungslage der Locken wird also im wesentlichen für die 
Unterschiede verantwortlich sein. 


Eine Tieferstimmung ist also in allen diesen Versuchen nicht ein- 
getreten. Abb.16 zeigt aber noch weiter, daß es auch nicht zu einer 
Höherstimmung kam, wie sie MAınx (1929) bei allen von ihm unter- 
suchten phototaktisch reagierenden Protisten als bemerkenswerte Re- 
aktion bei einer Erhöhung der H’-Konzentration erhalten hat. Denn 
selbst ein bis zum py 3,7 führender Zitronensäurezusatz ist in diesen 
Versuchen wirkungslos geblieben. Zitronensäure der gebotenen Kon- 
zentration kann also- nur sehr schwach wirksam gewesen sein, sollte 
sie die Stimmung der Mougeotia überhaupt beeinflußt haben. Nur in 
einem einzigen meiner Versuche (Versuch 207) wurde eine Umstim- 
mung (Tieferstimmung) durch Zitronensäure erreicht: 18 Stunden 
dunkel adaptiertes, also ohnehin verhältnismäßig tiefgestimmtes 
Material reagierte beim py 3,7 auf 8400 Lux mit einem Profilwert von 
35°/o, die Kontrolle (abgestandenes Leitungswasser vom py 7,7) da- 
gegen noch mit Flächenstellung (Temperatur: + 17,6°C). Vielleicht 
war in diesem Fall die 18stündige Dunkelpause, während der die 
Kammern bereits Zitronensäurewasser enthielten, der Anlaß, daß hier 
— wenigstens vorübergehend — eine schwache Tieferstimmung zum 
Ausdruck kam. 


Die so weit gehende Indifferenz gegenüber Zitronensäure kann 
aber erst nach Berücksichtigung folgender Möglichkeiten gewürdigt 
werden: 

1. Ein etwa vorhandener umstimmender Einfluß der H’-Konzen- 
tration könnte bei Verwendung von Zitronensäure wegen der anta- 
gonistischen Wirkung eines anderen Faktors (etwa des Säurerests) 
nicht zum Ausdruck gekommen sein. 


Tabelle 2. Mowgeotia. Profilwerte nach 1stündiger Beleuch- 
tung in strömendem, angesäuertem Leitungswasser. 











Medium: ilwe 

Be. Lalbungr alk Py Lux | Profilwert 
a 2 | 10.000 0% 
Zitronensäurezusatz ...... 5,3 | 5.900 0% 
| 10.000 90% 
Essigsäurezusatz ......... 5,7 | 5.900 70% 


4.000 5% 
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2. Die Permeabilität für Zitronensäure könnte so gering sein, daß 
Wasser des gebotenen Säuregrades noch wie neutrales Wasser wirkt. 
Es waren daher noch Versuche mit anderen Säuren erforderlich. 


b) Versuche mit anderen Säuren. 


Als Medium verwendete ich wieder Breslauer Leitungswasser, das ent- 
weder einen nur zum py 5,7 führenden Zusatz von 0,15cem Essigsäure je 
Liter erhalten hatte oder, zur Ansäuerung auf ein py von 5,3, mit einem Zu- 
satz von entweder 2,5 ccm n Salzsäure je Liter oder von 156 mg Oxalsäure je 
Liter versehen war. Das so angesäuerte Wasser wurde wieder wie in den 
vorigen Versuchen etwa 5 Minuten vor Beginn der Beleuchtung durch die 
Kammern geschickt, damit das Leitungswasser, in dem die Mougeotia-Locke 
zuvor durch rund 2500 Lux - 30 Min. 100%sig zur Flächenstellung gezwungen 
worden war, während des eigentlichen Versuches wirklich restlos verdrängt 
war. Alsdann wurde wieder bei strömendem Medium beleuchtet. Zur Kontrolle 
der „Grund“-Stimmung wurde in einigen dieser Versuche nicht einfach, wie sonst, 
ungesäuertes Leitungswasser verwendet, sondern solches, das durch Zitronen- 
säure auf ein py von ebenfalls 5,3 gebracht worden war. Durch diese in 
solcher Konzentration ja erwiesenermaßen wirkungslose Ansäuerung war er- 
reicht, daß hinsichtlich des py zwischen Versuch und Kontrolle ähnliche Ver- 
hältnisse vorlagen. 

Bei einer schwachen, nur zum py 5,3 führenden Ansäuerung des 
Leitungswassers mit Salzsäure oder Oxalsäure kommt es offenbar zu 
keiner Verschiebung des Umschlagspunktes. So zeigte sich z.B. in 
einem der Versuche noch nach 1stündiger Beleuchtung in allen fünf 
Kammerpräparaten und jeweils in sämtlichen Zellen Flächenstellung: 
bei 8600 Lux (Kontrolle, Zitronensäure), 5500 bzw. 4600 Lux (Salz- 
säure) sowie 5300 bzw. 3900 Lux (Oxalsäure). Demgegenüber scheint 
eine zum py 3,8 führende Ansäuerung mit HCl (3cem n HCV/] Leitungs- 
wasser) schwach zu wirken; ein mit zwei Kammerpräparaten ange- 
stellter Versuch (Versuch 206) brachte folgendes Ergebnis: 8400 Lux 
führte bei strömendem Leitungswasser ausgesprochene Flächenstel- 
lung herbei, strömendes HCl-Wasser jedoch rief gleichzeitig einen 
Profilwert von rund 10°/o hervor. 

Dieser Einfluß muß jedoch nicht notwendig auf einer unmittel- 
baren HCl-Wirkung beruhen, es ist vielmehr wahrscheinlicher, daß 
hierbei eine schwache Erhöhung des CO,-Gehaltes mitspielt, den ein 
HCl-Zusatz zwangsläufig sofort durch Umwandlung der im Wasser 
gelösten Karbonate in Chloride herbeiführt. 

Schwache Zusätze von Salz- oder Oxalsäure zum Breslauer Lei- 
tungswasser können ebensowenig wie solche von Zitronensäure die 
Lichtstimmung der Mougeotia namhaft beeinflussen. 

- Anders wirkt dagegen Essigsäure. Während nach Tabelle 2 in 
zitronensäurehaltigem Wasser vom pp 5,3 sämtliche Zellen selbst auf 
10.000 Lux - 60 Min. mit Flächenstellung reagierten, kam es in essig- 
säurehaltigem Wasser von noch vollen 5,7 py-Einheiten bei der 
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gleichen Beleuchtung zu einem Profilwert von 90°/o. Und sogar in nur 
5900 Lux belief sich dieser noch auf 70°/o, ja selbst in nur 4000 Lux 
war eine einheitlich positive Reaktion noch nicht möglich. 


Die Frage nach der Natur der CO,-Wirkung scheint mir dahin 
beantwortet zu sein, daß sie nicht nur einfach auf einer pg-Wirkung 
beruht, sondern daß auch eine spezifische Wirkung der Anionen im 
Spiele ist. 

Hierfür spricht erstens der bei vielfach höherer H’-Konzentration 
nur geringe Einfluß der anderen Säuren, der allerdings zum Teil 
durch Permeabilitätsschwierigkeiten begründet werden kann. Sicher- 
lich muß man nämlich annehmen, daß gerade Stoffe, wie Essigsäure 
und vor allem Kohlensäure, besonders leicht und leichter als Oxal- 
und Zitronensäure, Salzsäure aber nur sehr schwer die Plasmagrenz- 
schichten passieren. Daß Zitronensäure aber schließlich in die Zellen 
eindringt, zeigt sich darin, daß die Platten (bei positiver Reaktion der 
Zellen) schon nach 30 Minuten im Vergleich zu den Kontrollen 
beträchtlich kontrahiert waren (Versuch 204), ein Zeichen dafür, 
daß Zitronensäure in der Tat nicht so wirkungslos war, wie 
man nach dem offenbar ungestörten Verhalten annehmen könnte. Und 
auch im besprochenen HCl-Versuch 206 (siehe S. 283), der bei einem 
pa von 3,5 zu einer geringen Tieferstimmung führte, waren die Platten 
schon bei der ersten, nach 30 Minuten Beleuchtung vorgenommenen 
Ablesung durchweg deutlich kontrahiert, nicht dagegen die der Kon- 
trolle; eine Erscheinung, die ich übrigens auch stets bei OO,-Zusatz 
beobachtet habe. 

Zweitens spricht — bei immerhin nicht unbeträchtlichen Perme- 
abilitätsunterschieden — die offenbar gleich weitgehende Indifferenz 
gegenüber Salz-, Oxal- und Zitronensäure dafür, daß bei Mougeotia 
eine spezifische Wirkung der so stark tieferstimmenden Kohlensäure 
und Essigsäure vorliegt. 

Drittens die Tatsache, daß auch andere Organismen wohl durch 
Kohlensäure, die hier vor allem interessiert, nicht aber in gleicher 
Weise von anderen Säuren zu beeinflussen sind. Wenigstens hat für 
eine andere Lichtwirkung, die Photokinese, BOLTE (1920, S. 310 ff.) 
nachgewiesen, daß CO, zur Aufrechterhaltung der Beweglichkeit nötig 
ist (bei Pandorina, Volvox aureus, Euglena gracilis, Trachelomonas), 
und daß für Pandorina, Volvox, Menoidium u.a. die CO, nicht durch 
die allerdings auch schwerer permeierende Phosphor-, Zitronen- oder 
Weinsäure ersetzt werden kann. Auch Versuche Loess (1910) an 
Copepoden haben gezeigt, daß hier der Säureeinfluß nicht nur py-be- 

 dingt, sondern außerdem ionenspezifisch bedingt zu sein scheint. Auf 
die Phototaxis dieser Copepoden hatte bemerkenswerterweise die CO, 
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‘den stärksten Einfluß, weniger wirksam waren in absteigender Reihe: 
Capronsäure (erforderliche Konzentration 0,0019 n) und Ameisensäure 
(0,006 n); von den anorganischen Säuren HCl, HNO, und H,SO, waren 
schon Konzentrationen von 0,006 n erforderlich, um gerade eben po- 
sitive Phototaxis herbeizuführen. 


VIH. Ökologie der Profilstellung. 


Ein befriedigendes Bild von dem ökologischen Wert der Schutz- 
stellung des Mougeotia-Chloroplasten wird sich wohl erst dann zeich- 
nen lassen, wenn auch die photosynthetische Leistung dieses Assimila- 
tiongapparates, die ja streng von den phototaktischen Vorgängen ge- 
trennt werden muß, besser bekannt ist, und wenn es nicht mehr, wie 
vorläufig, völlig dunkel ist, an welcher Stelle dieser Assimilations- 
apparat empfindlich ist. Immerhin läßt sich aber schon jetzt sagen 
— ohne daß dabei die vorläufig noch ebenso undurchsichtige Be- 
wegungsmechanik berührt wird —, daß es bei Mougeotia nicht der 
Intensitätsfaktor allein sein kann, dem die Zelle durch die Schutzstel- 
lung ihrer Chlorophyliplatte zu begegnen sucht. Es beeinflussen ja, 
wie jetzt feststeht, in nicht zu tiefen Intensitätslagen auch noch die 
CO,-Spannung und der Adaptationszustand der Alge ganz entschei- 
dend die Lage des Umschlagspunktes. 

Die. hohe CO,-Abhängigkeit aber wäre ökologisch und physio- 
logisch besonders dann bemerkenswert, wenn es sich dabei um eine 
spezifische Wirkung handelte, da gerade ein Zunehmen der CO,-Span- 
nung sich wie ein Steigen der Lichtintensität auswirkt. Dieser Gleich- 
lauf würde zu der Annahme führen können, daß hier bei stärkerer Be- 
strahlung ein Teilvorgang* der Assimilation aus den Fugen gerät, zu- 
mal dies in um so tieferer Intensitätslage eintritt, je höher die CO,- 
Spannung ist oder je weniger die Alge auf eine Intensitätssteigerung 
des Lichtes adaptiv vorbereitet ist. 

In diesem Sinne ließe sich z.B. die zunächst überraschende Beobachtung 
auslegen, daß eine durch die verhältnismäßig hohe Intensität von 23.650 Lux 
herbeigeführte Schutzstellung bei fortdauernd gleich starker Bestrahlung 
schließlich wieder in die am stärksten exponierte Flächenstellung übergeht, 
wie das in dem der Abb.7 zugrunde liegenden Versuch-bei 90% der Zellen 
der Fali war. Allerdings will es zunächst paradox erscheinen, daß gerade 
dieses Beispiel herangezogen wird, in dem doch schließlich mit der Flächen- 
stellung eine Lage eingenommen wird, bei der jener Teilvorgang der Assimila- 


* Vielleicht handelt es sich um einen blauempfindlichen Teilvorgang der 
Assimilation. Denn die Schutzstellung tritt nach SENNs Untersuchungen, die 
ich. bestätigen kann, nur in kurzwelligem Licht ein. Da aber die Phototaxis 
bei Mougeotia sicherlich im Dienste der CO,-Assimilation steht, hat hier div 
negative Reaktion der Zelle wohl jene auch physiologisch sehr bemerkens- 
werte ökologische Stellung. 


Planta Bd. 34. 19 
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tion noch mehr leiden sollte. Indessen gelingt es durchaus, dieses Verlassen 
der Schutzstellung auch ökologisch verständlich zu machen. Man braucht 
nur anzunehmen, daß die bei jener starken Beleuchtung zunächst eintretende 
lebhafte Assimilation mit zunehmender Beleuchtungsdauer träger wird und 
daher die schädlichen Nebenwirkungen infolge kompensierender Vorgänge 
zurückgehen. Für eine solche Annahme sprechen Untersuchungen HARDERs 
(1930, 1933), die sogar auch für eine Alge (Cladophora) gezeigt haben, daß 
zwischen der Dauer der Beleuchtung und der Assimilationsintensität be- 
merkenswerte Gesetzmäßigkeiten bestehen. Im Hinblick auf Mougeotia ist 
an den von HARDER aufgedeckten verwickelten Beziehungen gerade die 
Leistungssenkung interessant, die der Assimilationsapparat schon nach unter 
Umständen weniger als einer Stunde bei Dauerbeleuchtung aufweist; dies um 
so ausgesprochener, je mehr die Helligkeit über die Intensität der Vorbeleuch- 
tung hinausgeht. Wenn aber bei Mougeotia trotz unverändert hoher ‘Ein- 
strahlung allmählich die Bedingungen wegfallen, die eine negative Reaktion 
erforderlich machen, dann steht einer Flächenstellung ökologisch ja nichts 
mehr im Wege. Mit dieser Erklärung kann auch das bei unverändert hoher 
CO,-Spannung schließlich zu beobachtende Verlassen der Schutzstellung (siehe 
Abb. 10) zwanglos verständlich gemacht werden. 


Der hohe ökologische Wert der Schutzstellung dürfte auch daraus 
hervorgehen, daß die Alge dem bis jetzt noch unbekannten schädlichen 
photochemischen Prozeß umgehend begegnet. Das zeigt sich ersten: 
in zeitlicher Hinsicht an der hohen Drehgeschwindigkeit der Platte: 
wurde sie doch, wenn ich sehr stark bestrahlte, in oft weniger als 
6 Minuten in die Schutzstellung gebracht; zweitens auch daran, daß 
keineswegs volles Sonnenlicht, dessen schädigende Wirkung in der 
Literatur bisher allein betont wurde, nötig ist, um die Schutzstellung 
herbeizuführen. Es seien daher noch die Lage des Umschlagspunktes 
und einige Ermittelungen über die Stärke des unmittelbaren Sonnen- 
lichtes gegenübergestellt. 


1. Profilstellung und Sonnenlicht. 


Die vorhergehenden Abschnitte haben gezeigt, daß eine Profil- 
stellung aller Platien einer Mougeotia-Locke gewöhnlich erst bei In- 
tensitäten von 20.000 Lux und darüber eintritt. Man könnte hieraus 
schließen, normalerweise sei unmittelbares Sonnenlicht nötig, um 
Profilstellung herbeizuführen. Doch habe ich einmal an einer zudem 
fadenreichen Mougeotia-Locke (Leitungswasser-Präparat) nach Be- 
leuchtung mit diffusem Tageslicht von nur 1750 (!) Lux einen Profil- 
wert von vollen 40% beobachtet. Wie weit diese Helligkeit von der 
des unmittelbaren Sonnen- und Himmelslichtes entfernt sein kann. 
mag daraus hervorgehen, daß ich sogar noch im September an einem 
klaren Tage gegen 11 Uhr für die Helligkeit des unmittelbaren Sonnen- 
und Himmelslichtes einen Wert von 112.500 Lux gefunden habe (ge- 
messen mit „Multiflex-Beleuchtungsmesser nach Dr. B. LANGE“). 
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2. Lichtverhältrisse am Standort der verwendeten 
Mougeotia. 


Daß der Umschlagspunkt im Vergleich zur Intensität des unmittel- 
baren Sonnenlichtes verhältnismäßig tief liegt, hängt sicherlich mit 
der mäßigen Helligkeit zusammen, in der sich die von mir verwendete 
Mougeotia entwickelt hat, falls Mougeotia nicht grundsätslich eine 
Schwachlichtpflanze ist. 

Die Alge wuchs in einer Wassertonne von 70 cm Durchmesser und 
55 cm Höhe, die in der NW-Ecke eines niedrigen, in NS-Richtung ge- 
legenen Gewächshauses stand. An hellen Tagen war das Haus stets 
schattiert: In den Sommermonaten dieses Jahres gedieh die Alge hier 
üppig nur an der oberen Innenseite des Südrandes der Tonne, also 
an der Schattenseite, die niemals von unmittelbarem Sonnenlicht ge- 
troffen wurde (gegen den Herbst zu entwickelte sie sich in diesem 
Jahre allerdings auch noch am besonnten Grunde der Tonne). .Die 
gesamte Nordseite der Tonne jedoch, die an klaren Tagen wenigstens 
einige Stunden in unmittelbarem Sonnenlicht lag, war im Sommer so 
gut wie frei von Mougeotia-Fäden, während im Frühjahr gerade und 
fast ausschließlich diese Lichtseite dicht besiedelt, ja, geradezu bärtig 
behangen war. Im Sommer stand also sogar schon die durch Schat- 
tieren stark geschwächte direkte Sonnenstrahlung einer üppigen Ent- 
wicklung im Wege. 

Das Lichtklima am Standort der Alge sei noch genauer durch eine 
relative Lichtmessung gekennzeichnet, die ich an einem klaren Sep- 
tembertag gegen 11 Uhr durchgeführt habe (unter Verwendung des 
photoelektrischen Luxmessers ,,Parvux der Firma Gossen, Erlangen. 
und Vorschaltung eines mit dem gleichen Tageslicht geeichten Grau- 
glases). Beim Messen im schattierten Gewächshaus achtete ich sorg- 
sam darauf, daß die lichtempfindliche Schicht auch wirklich voll dem 
unmittelbar einfallenden Licht ausgesetzt und sie nicht durch einen 
Stab des Schattierungsvorhanges teilweise beschattet war. Zur er- 
wähnten Zeit betrug die Helligkeit des Sonnen- und Himmelslichtes 
im Freien 112.500 Lux, im Gewächshaus am Nordrand der Tonne 
(unter Wasser!) dagegen 13.750 Lux, und am Südrand der Tonne, der 
Schattenseite also, wo der Lichtmesser unter Wasser nur von dem von 
oben einfallenden schwachen diffusen Licht getroffen wurde, erga) 
sich bei dieser Stichprobe ein mittlerer Wert von nur 1400 Lux. Vom 
maximalen Freilicht erreichte die Alge also nur 12,2%/o (am besonn- 
ten. Standort) bzw. 1,2°/o (an der Schattenseite)! Kein Wunder also, 
daß eine Schutzstellung aller Zellen bei diesem Material im Sommer 
normalerweise schon bei Intensitäten von rund 20.000 Lux eintrat. 


19* 
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\ IX. Besprechung der Hauptergebnisse. 

In den vorstehend mitgeteilten Untersuchungen ist gefunden und 
exakt bewiesen worden, daß die Flächen- oder Profilstellung des 
Mougeotia-Chloroplasten nicht nur von der Intensität der Beleuch- 
tung abhängt. Vielmehr sprechen in einem bestimmten, noch nicht näher 
abgegrenzten Intensitätsbereich die Dauer der Beleuchtung ganz ent- 
scheidend mit, ferner, was hiermit wohl unmittelbar zusammenhängt, 
die Vorbeleuchtung und schließlich der CO,-Gehalt des Mediums. Mit 
der bis zu einem gewissen Grade gelungenen Klärung des Einflusses 
aller dieser Faktoren ist das Ziel der vorliegenden Arbeit erreicht. 
Denn für die weitere experimentelle Untersuchung der Mougeotia- 
Phototaxis, vor allem ihrer Mechanik, ist damit eine erste quantitative 
Grundlage geschaffen. Es soll zum Schluß noch von der gewonnenen 
neuen Basis aus untersucht werden, ob den Ergebnissen eine über den 
Einzelfall hinausgehende Bedeutung zukommt. 


Was die noch völlig undurchsichtige Physiologie der Chromato- 
phorenverlagerung betrifft, so dürfte das wichtigste Ergebnis die Be- 
obachtung sein, daß der Umschlagspunkt bei Mougeotia keine feste 
Lage hat. Die negative Reaktion kann sogar in einem überaus breiten 
Intensitätsintervall eintreten, da neben dem Licht auch noch andere 
äußere Faktoren, wie die CO,-Spannung, den Reaktionssinn mitbestim- 
men, und die Lichtstimmung im Zusammenhang mit Adaptations- 
vorgängen einem auffällig raschen Wechsel unterliegt. Dies ist be- 
sonders im Hinblick auf gegenteilige Angaben über die bisher allein 
genauer untersuchte Chloroplasten-Phototaxis des Mooses Funaria 
bemerkenswert. Nach VOERKELs Untersuchungen ist z.B. „die Vor- 
beleuchtung (Stimmung) ohne Einfluß“ (1934, S. 202), und die Chloro- 
plastenbewegung allein von der Energie des Lichtes der wirksamen 
Strahlung abhängig. Aber es ist nicht wahrscheinlich, daß gerade 
Mougeotia mit ihrer ausgesprochen variablen Lichtstimmung die Aus- 
nahmestellung eines Einzelfalles einnimmt. Ein Mechanismus, der 
Chromatophoren verlagert, muß um so sinnvoller arbeiten, je besser er 
auf den offenbar sehr empfindlichen Assimilationsapparat abgestimmt 
ist. Die assimilatorische Leistung aber ist, wie HARDER (1930, 1933) 
gezeigt hat, nicht bloß von der Intensität der Beleuchtung abhängig, 
sondern noch von mannigfachen anderen Faktoren, ja, sie wird weit- 
gehend „auch durch innere, plasmatische Faktoren geregelt‘ (HARDER, 
1933, S. 726). Es könnte also nicht überraschen, wenn bei der licht- 
induzierten Verlagerung der Chromatophoren ein ganzer Komplex 
von Vorgängen in recht verwickelter Weise ineinandergreift. Außer- 
dem ist gerade mit der Entdeckung der sehr veränderlichen Stimmung 
der Mougeotia ein weiterer Anschluß der Chromoplasten-Phototaxis 
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an die so leicht umstimmbare Phototaxis der freibeweglichen Organis- 
men gewonnen. Schon JACOBSEN (1910) nennt mehrere Faktoren, die 
die Lichtstimmung phototaktisch reagierender einzelliger Algen beein- 
flussen. Er zählt hierzu den Sauerstoff, die Temperatur und die Licht- 
intensität, in der sich der Organismus entwickelt hat. Das sind Fak- 
toren, deren Wirksamkeit später noch bei einer ganzen Reihe von 
Objekten gefunden worden ist, und deren Einfluß — wenigstens zum 
Teil — nunmehr auch für Mougeotia bekannt isi. Es sei nur an die 
Versuche des Abschnittes VII erinnert, nach denen sich der Um- 
schlagspunkt bei Adaptation oder bei Änderung bestimmter Gasver- 
hältnisse des Mediums rasch verschiebt. 

Gerade bei diesen Versuchen zeigt es sich, daß Mougeotia ein über- 
aus günstiges Objekt für die Erforschung der Chromatophoren-Photo- 
taxis ist und ein über den Sonderfall hinausreichendes Interesse ver- 
dient: Eine ganze Reihe von Faktoren, die im Hinblick auf einen etwa 
umstimmenden Einfluß zu untersuchen sind, lassen sich bei Mougeotia 
quantitativ und durch einen einfach durchführbaren, raschen Wechsel 
des Mediums plötzlich an die Zelle heranbringen. Auch macht es bei 
Mougeotia keine Schwierigkeiten, z.B. nach einem Säurezusatz, die 
ursprünglichen Verhältnisse fast augenblicklich und genau wieder 
herzustellen, was sich nicht einmal in Versuchen mit Protisten durch- 
führen läßt. Außerdem kommt hinzu, daß die Phototaxis der Mou- 
geotia keinerlei chemischen Einflüssen solcher Art unterliegt, wie sie 
im parenchymatischen Zellverband erwiesenermaßen wirksam sind; 
und daß nicht zuletzt die verhältnismäßig einfachen Bauverhältnisse 
der Zylinderzelle ein erfolgreiches Experimentieren erlauben. 

Die Chromatophoren-Phototaxis schien bisher schwer zugänglich 
zu sein. Sie stützte sich deshalb überwiegend auf Kenntnisse, die an 
freibeweglichen Einzellern gewonnen worden sind. So sind seit SENNs 
grundlegendem Werke über „Die Gestalts- und Lageveränderungen der 
Pflanzenchromatophoren“ aus dem Jahre 1908 kaum ein Dutzend Ar- 
beiten über die Chromoplasten-Phototaxis erschienen, dagegen eine 
umfangreiche Literatur über die phototaktischen Richtungsbewegun- 
gen freibeweglicher pflanzlicher sowie tierischer Organismen. Es 
seien, um nur Untersuchungen des letzten Jahrzehnts zu erwähnen, 
die zahlreichen Arbeiten von Luntz (1935 und frühere Arbeiten) über 
die Phototaxis grüner Einzelliger oder die Untersuchungen von MAINX 
(1929, 1939) über die Abhängigkeit der phototaktischen Stimmung von 
Außenfaktoren erwähnt. Vielleicht, daß sich jetzt dieser Schwerpunkt 
zugunsten der Chromatophoren-Phototaxis verschiebt. 

_ Aber auch eine allgemeine Förderung gewisser phototaktischer 
Probleme durch Mougeotia darf erwartet werden. So liegt eine all- 
gemeine Förderung schon in der Feststellung, daß die Lichtstimmung 
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der Mougeotia stark von der CO,-Spannung des Mediums abhängt, 
einem Faktor, dem in der phototaktischen Literatur noch nicht die ihm 
offenbar zukommende Rolle eingeräumt worden ist. Steht doch dem 
Falle Mougeotia nur noch die Enideckung LoEBs (1906) zur Seite, 
daß man durch kleine Mengen Kohlensäure negative Süßwasser- 
Crustaceen (Daphnia, Gammarus), verschiedene Copepoden (nach 
SEIFERT [1932] auch noch einige andere Krebse) und, allen voran, 
negativen Volvox positiv machen kann. Zwar verstärkt ein CO,-Zu- 
satz bei Mougeotia gerade die Tendenz zu negativer Reaktion, 
- während sie bei Volvox die Positivierung herbeifiihrt. Das ist aber 
wohl kein grundsätzlicher Unterschied. Auch freibewegliche Orga- 
pismen mögen auf ein und denselben Außenfaktor, je nach ihrer 
ökologischen Stellung oder nur je nach ihrer gerade vorliegenden 
Stimmung, ganz verschieden ansprechen. So wäre denkbar, daß Faul- 
schlamm- und Klarwasserbewohner unter bestimmten gleichen Licht- 
verhältnissen auf den gleichen CO,-Zusatz gerade entgegengesetzt re- 
agieren. Die physiologische Bedeutung der bei Mougeotia gefundenen 
Abhängigkeit der phototaktischen Reaktion liegt also sicherlich nicht 
allein im Vorzeichen der Reaktion, sondern in gleicher Weise darin, 
daß eine Änderung der CO,-Spannung erwiesenermaßen einen Wech- 
sel des Vorzeichens herbeiführt. Somit ist für einen Fall von Chloro- 
plasten-Phototaxis der mitbestimmende Einfluß eines der vielen sonst 
etwa dafür verantwortlich gehaltenen Faktoren bewiesen, nämlich 
die Wirksamkeit der Kohlensäure. Für die wenigen anderen Fälle, 
in denen Gaseinfliisse für ein Umschlagen der phototaktischen Re- 
aktion pflanzlicher Organismen bereits verantwortlich gemacht wor- 
den sind, trifft das nicht immer zu; beispielsweise für den Fall der 
Volvocacee Chlamydomonas variabilis. 


Diese mixotrophe Grünalge verhält sich in der Flüssigkeit der 
Faulkultur positiv; nach Übertragung in reines frisches Wasser re- 
agiert sie jedoch streng negativ phototaktisch. JACOBSEN (1910) 
möchte dieses Umschlagen, wie BuDEr (1917, S. 188) bemerkt, „auf 
den Sauerstoffgehalt des Mediums zurückführen, der in beiden Fällen 
freilich außerordentlich verschieden ist... Ob es aber lediglich der 
Mangel an O, oder der Überschuß an CO, oder die Anwesenheit be- 
stimmter anderer Körper ist, die die positive Reaktion in der Kultur- 
flüssigkeit bedingen, muß einstweilen dahingestellt bleiben“! 


X. Zusammenfassung. 

1. Es wurde üntersucht, welche Weißlichtintensität die Profilstel- 
lung des Mougeotia-Chloroplasten herbeiführt. Zur Bestimmung des 
Umschlagspunktes dienten Versuche mit einfachen Objektträger- 
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präparaten, aber auch solche mit besonderen Kammern,‘ die es er- 
laubten, die Phototaxis in strömendem Wasser und damit bei Kon- 
stanz der Gasverhältnisse zu untersuchen. 

2. Die älteren, mehr qualitativen Angaben über die unterschiedliche 
Wirkung „höherer“ und „mittlerer“ Intensität haben sich, was das 
Eintreten von Profil- bzw. Flächenstellung betrifft, bestätigt. Doch 
hängt die Lage des Umschlagspunktes nicht nur von der Intensität der 
Beleuchtung ab. Profilstellung, d. h. negative Reaktion, kann vielmehr 
in einem sogar breiten Intensitätsintervall eintreten, in dem neben der 
Dauer der Beleuchtung auch noch die Vorbeleuchtung und dar CO,- 
Gehalt des Mediums entscheidend mitspielen: Bei längerer Verdunke- 
lung oder Erhöhung des CO,-Gehaltes steigt die Tendenz zur Profil- 
stellung; umgekehrt verschiebt eine längere Beleuchtung den Um- 
schlagspunkt gerade nach höheren Intensitäten zu. Mougeotia adap- 
tiert sich also an die Helligkeit ähnlich dem menschlichen Auge. 

3. Im Zusammenhang mit Adaptationsvorgängen ‚unterliegt die 
Lichtstimmung der Mougeotia einem verhältnismäßig raschen Wechsel. 

Selbst eine geringe Änderung der CO,-Spannung kann in einer 
Umstimmung zum Ausdruck kommen. Das zeigt die Beobachtung 
eines „Randeffektes“. Dieser tritt in abgeschlossenen Präparaten mit 
Sicherheit, bei strömendem Medium mitunter auf. Er besteht darin, daß 
sich in einem „kritischen“ Intensitätsbereich an der Peripherie einer 
Mougeotia-Locke ein vom Zentrum abweichender „Profilwert“ (Hun- 
dertsatz profilstehender Platten, vgl. S.253) einstellt. 

4. Unentschieden bleibt, ob der negativierende Einfluß der CO, 
hier spezifisch oder py-bedingt ist. Einerseits blieb selbst eine bis zum 
pu 3,2 gehende Ansäuerung des Breslauer (Leitungs-) Wassers mit 
Zitronensäure ohne Wirkung. Höhere Säuregrade wurden nicht auf 
einen etwaigen umstimmenden Einfluß untersucht. Auch bis zum 
pa 4,8 führende Zusätze von Salz- und Oxalsäure waren ohne Ein- 
fluß. Andererseits führte aber Essigsäure (untersucht bis herunter 
zum py 5,4) — und dies schon bei verhältnismäßig niederen Intensi- 
täten (4000 Lux) — Profilstellung herbei. Gerade dieCO,-Abhängigkeit 
des Umschlagspunktes scheint physiologisch und ökologisch von be- 
sonderem Interesse. 

5. Eine Profilstellung aller Platten einer Mougeotia-Locke, also ein 
Profilwert von 100°/o, trat bei etwa 20.000 Lux ein, wenn abgestandenes 
Breslauer Leitungswasser und an mäßige Helligkeit adaptiertes Ma- 
terial verwendet wurde. Unter bestimmten anderen Bedingungen kam 
es jedoch schon bei einer vielfach geringeren Intensität zu einem hohen 
Profilwert. So wurde einmal bei nur 1750 Lux ein Profilwert von 
40°/o beobachtet. ER 
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6. Die Versuche von OLTMANNS, die dazu geführt haben, daß den 
Mougeotia-Chloroplasten_ die Befähigung zugeschrieben worden ist, 
auch eine Schräglage zur Lichtrichtung (also zwischen 0 und 90°) als 
endgültige Einstellung anzunehmen, finden in einer anderen Deutung 
zwanglose Erklärung. Es fehlt jeder Beweis für die Annahme, daß 
Mougeotia in Dauerlicht anders als mit Fiächenstellung oder Profil- 
stellung phototaktisch reagieren kann. 

7. Die vorstehend ermittelten Beziehungen vertiefen unsere Kennt- 
nis der Mougeotia-Phototaxis wegen der gefundenen sehr variablen 
Lichtstimmung — bis zu einem gewissen Grade — quantitativ. Außer- 
dem verknüpfen sie die Phototaxis der Chromatophoren hinsichtlich 
bestimmter Reizvorgänge noch enger mit der Phototaxis freibeweg- 
licher Organismen, als dies die schon bekannten Berührungspunkte 
bereits vermocht haben. Die Mechanik der Phototaxis des Mougeotia- 
Chromatophors wird in der vorliegenden Arbeit noch nicht berührt. 
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Kurze Mitteilung. 


BEEINFLUSSUNG DER LEITFAHIGKEIT ABGETOTETER 
GEWEBE DURCH BEHANDLUNG MIT EINEM NARKOTIKUM. 
Von 
ERICH WEILAND. 


(Eingegangen am 12. Februar 1944.) 


Die durch Narkose lebender pflanzlicher Gewebe bewirkte Herab- 
setzung der elektrischen Leitfähigkeit (OSTERHOUT 1922 und PAECH 
1940) lieB die Frage aufwerfen, ob auch bei abgestorbenen Geweben 
durch ein Narkotikum eine Veränderung der Leitfähigkeit zu erreichen 
wäre. Bei der Untersuchung abgetöteter Organstücke auf ihre Leit- 
fähigkeit konnte zwar ein starker Abfall des elektrischen Widerstandes 
gegenüber dem lebenden Gewebe beobachtet werden, jedoch zeigten die 
Gewebeblöckchen, an welchen diese Messungen vorgenommen wurden, 
auch nach stundenlanger Aufbewahrung in einer mit einem Narkoti- 
kum angereicherten Atmosphäre keine Veränderung ihres elektrischen 
Widerstandes. Die Versuchsergebnisse schienen also die Möglichkeit 
einer Beeinflussung der Leitfähigkeit abgetöteter pflanzlicher Gewebe 
durch narkotisierende Stoffe zu verneinen. 

Die negativen Versuchsergebnisse konnten aber auch daher rühren, 
daß nach der unvermeidlichen Infiltration der Interzellularen durch 
das Abtöten das Narkotikum gar nicht in den Block eindringt, sondern 
nur in eine dünne oberflächliche Schicht diffundiert. Es mußte also 
nach einem Weg ‘gesucht werden, der eine möglichst gleichmäßige 
Durchdringung mit dem Anästhetikum gestattet. Zu diesem Zweck 
wurden die Gewebeblöckchen mit dem Rasiermesser in dünne Scheiben 
(durchschnittlich 0,3 mm dick) zerlegt und erst dann der narkotisieren- 
den Wirkung ausgesetzt. 


Bemerkungen zur Versuchsdurchführung. 

Zu den Leitfähigkeitsmessungen verwendeten wir kleine. zylindri- 
sche Gewebestücke, die mit einem Korkbohrer auıs den Pflanzenorganen 
herausgestochen worden waren. Alle Stücke hatten eine Länge von 
20 mm und 5 mm Durchmesser. Zum Zwecke der Messungen kamen 
die Gewebestücke zwischen zwei Elektroden aus Goldblech. Die Ver- 
suchsanordnung war in einem Exsikkator untergebracht, der gleich- 
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zeitig als feuchte Kammer diente. Als Narkotikum wurde in allen 
Fällen Athyläther angewandt, der auf einen im Inneren des Exsikkators 
befindlichen Wattebausch kam. 

Für alle Versuche betrug die Ätherdosis 0,2 cem pro 1000 cem Luft. 
Das Gewebe wurde durch Untertauchen (5 Min.) in Wasser von 90° 
abgetötet. Unmittelbar nach der Abtötung erfolgte eine erste Bestim- 
mung des elektrischen Widerstandes. Danach wurden die abgetöteten 
Gewebezylinder mit einem Rasiermesser in dünne Scheiben zerlegt und 
kamen auf einem Uhrglastellerchen verteilt in den Exsikkator für eine 
bestimmte Zeit in die Äthernarkose. Anschließend wurde die Leit- 
fähigkeit wieder bestimmt. 

Bei diesen neuen Messungen waren gewisse Schwierigkeiten zu 
überwinden, denn es mußte ja genau wieder der gleiche Zylinder von 
20mm Länge gemessen werden. Alle Scheiben kamen zu diesem 
Zwecke in ein 20mm langes Glasröhrchen. Eine mögliche Bildung 
von Luftzwischenräumen zwischen den einzelnen Scheiben ließ die 
Durchführung exakter Messungen fraglich erscheinen, und eine Leit- 
fähigkeitsänderung hätte allein durch einen solchen Lufteinschluß ver- 
ursacht sein können. Es läßt sich jedoch nachweisen, daß die auf oben 
beschriebene Weise zerschnittenen und erneut zusammengefügten Ge- 
webestücke, welche keinem Narkotikum ausgesetzt waren, im Vergleich 
zu den nicht zerschnittenen keine Unterschiede in der Größe ihres elek- 
trischen Widerstandes zeigen. 

Die Leitfähigkeit wurde zunächst für lebendes Gewebe, dann nach 
Abtötung und schließlich nach Behandlung des abgetöteten Gewebes 
mit Äther bestimmt. Zu allen Messungen wurden Gleichstrom und ein 
Meßinstrument mit willkürlicher Skalaeinteilung von 1—100 verwandt 
und die Größe des jeweiligen Zeigerausschlages als Maß der Leitfähig- 
keit genommen. Die Ergebnisse der Messungen, die für verschiedene 
Pflanzengewebe wiederholt wurden, sind in folgender Tabelle 1 ein- 
getragen. 

















Tabelle 1. 
Versuchstemperatur: + 10°C 
Pflanzenart Leitfähigkeit 4. | ö ” 
| von + sd abgetöteten | ben er 
Geweben | Geweben | Geweben 
1 Solanum tub., Knolle ..... 35 65 40 
2 Daucus carota, Wurzel ... 20 25 10 
3 Solanum tub., Keime ..... 10 52 30 
4 Fl in 7e Früchte) 8 28 23 
5 | Allium cepa, Zwiebel ..... 5 30 | 16 
6 Beta en Wurzel wade 20 40 | 25 
| 





Behandlungsdauer mit Äther: Für 1 u. 2 = 2 Stunden, für 3, 4 u. 5 = 
1 Stunde, fir 6 = 3 Stunden. 
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Somit ergibt sich überraschenderweise eine starke Herabsetzung 
der Leitfähigkeit auch in abgetötetem Gewebe nach Behandlung mit 
Athyläther. Es muß vorläufig noch dahingestellt bleiben, wie weit diese 
Wirkungen den Leitfähigkeitsherabsetzungen im lebenden Gewebe 
während der Narkose entsprechen. Vielleicht können sie aber wenig- 
stens ähnlich wie Modellversuche dazu dienen, den Mechanismus der 
Narkose von Pflanzen aufzuhellen. 

Gleichlaufende Messungen an pflanzlichen Preßsäften nach Behand- 
lung mit Narkoticis sind vorläufig noch nicht durchgeführt worden. 
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Aufnahmebedingungen. 
L Sachliche Anforderungen. 

1. Der Inhalt der Arbeit muß dem Gebiet der Zeitschrift 

2. Die Arbeit mu3 wissenschaftlich wertvoll sein und Neues bringen. Bloße 
Bestäti bereits anerkannter Befunde können, wenn überhaupt, nur in 
kürzester Form aufgenommen werden. Dasselbe gilt von Versuchen und Beob- 
prema omg Se die ein positives Resultat nicht ergeben haben. Arbeiten rein refe- 
rierenden Inhalts werden abgelehnt, vorläufige rr vo. on nur ausnahms- 
weise nd Polemiken sind zu vermeiden, kurze Richti 
der Tatbestände ist zulässig. Aufsätze rltslaiiven Inhalts sind nur dann 
geeignet, wenn sie durch neue Gesichtspunkte die Forschung anregen. 


IL. Formelle Anforderungen. 


1. Das Manuskript muB leicht leserlich geschrieben sein. Die Abbildungs- 
vorlagen sind auf besonderen Blättern einzuliefern. Diktierte Arbeiten be- 
dürfen der stilistischen Durcharbeitung zur Vermeid von weitschweifiger 
und unsorgfältiger Darstellung. Absätze sind nur ig, wenn sie neue 
Gedankengänge bezeichnen. 

2. Die Arbeiten müssen kurz und in gutem Deutsch geschrieben sein. Ar- 
beiten in den anderen Kongreßsprachen können nur I em ern werden, 
wenn es sich um die Muttersprache des Verfassers handelt. i 
worte sind zu vermeiden. Verfassernamen sind mit Ben Buchstaben zu 
schreiben oder gerade zu unterstreichen, lateinische - und Tiernamen 
sind gewellt zu unterstreichen. Literaturhinweise sind nicht durch Anmer 
unter dem Text, sondern in diesem mit dem Namen des Verfassers, der 
Nummer der Arbeit im Literaturverzeichnis oder der Jahreszahl des Er- 
scheinens und der Seitenzahl anzuführen (also z. B. MUELLER 1931, 8. 608). 
Am Schluß der Arbeit sind die führten ge 5 hs in einem 
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führliche historische Einleitungen sind zu vermeiden.. Die Frageste 
durch wenige Sätze legt werden. Der Anschluß an frühere Bei 


des Themas ist d och nées auf die letzten Literaturzusammenstellungen 
(in Monographien, „Ergebnissen‘‘, Handbüchern) herzustellen. 

3. Der Weg, auf dem die Ergebnisse gewonnen wurden, muß klar erkennbar 
sein; jedoch hat eine ausführliche Darstellung der Methodik nur dann Wert, 
wenn sie wesentlich Neues enthält. 

4. Jeder Arbeit ist eine kurze Zusammenstellung (höchstens 1 Seite) der 
wesentlichen Ergebnisse anzufügen. 

5. Von jeder Versuchsart, bzw. jedem Tatsachenbestand ist in der Regel 
nur ein Protokoll im Telegrammstil als Beispiel in knappster Form mitzu- 
teilen. Das übrige Beweismaterial kann im ext, oder, wenn dies nicht zu 

hen ist, in Tabellenform gebracht werden; dabei müssen aber zu umfang- 
reiche tabellarische Z stellungen unbedingt vermieden werden.! 

6. Die Abbildungen sind auf das Notwendigste.zu beschränken. Ent- 
scheidend für die Frage, ob Bild oder Text, ist im Zweifelsfall die Platz- 
ersparnis. Kurze, aber erschöpfende Figurenunterschrift erübrigt noc 
Beschreibung im Text. Für jede Versuchsart, jedes. Fig ge ist nur em 

leicharti Bild, Kurve u.ä. zulässig. Unzulässig ist im allgemeinen die 
pa arstellung in Tabelle und Kurve. Farbige Bilder können nur in 
seltenen Ausnahmefällen Aufnahme finden, auch wenn sie wichtig sind. 
Didaktische Gesichtspunkte bleiben hierbei außer Betracht, da die Aufsätze 
.in den Archiven nicht von Anfängern gelesen werden. 

7. Die Beschreibung von Methodik, Protokollen und anderen 
wichtigen Teilen ist für Kleindruck vorzumerken. Die Lesbarkeit des Wesent- 
lichen wird hierdurch gehoben. 

8. Das Zerlegen einer Arbeit in mehrere Mitteilungen zwecks Erweckung 
des Anscheins größerer Kürze ist unzulässig. 


BE: Es wird empfohlen, durch eine Fußnote darauf hinzuweisen, in welchem 
Institut das gesamte Beweismaterial eingesehen oder angefordert werden kann. 

















9. Doppeltitel dink sin aus bibliographischen Griinden unerwiinscht. Das 
gilt insbesondere, wenn die Verfasser in Ober- und Untertitel einer Arbeit 
nicht die gleichen sind. 

10. An Dissertationen, soweit deren Aufnahme überhaupt zulässig erscheint, 
ae ee ee a ae See eee rc, win, = 
ar Tg engere we ene 

abgedruckt. Zulässig Fußnoten mit der-Mitteilung, 
wer die jun usd re en "geleitet oder wer die Mittel dazu gegeben hat. 
Festschriften und Monographien gehören nicht in den Rahmen einer Zeit- 








